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RESUME
Le mode de reproduction par graines de l'espèce Panicum
maximum est apomictique par aposporie. Les conditions biologique~
de sa réalisation sont définies et un mécanisme génétique de son
contrôle est étudié du point de vue de l'analyse des populations.
On étudie les possibilités d'installation d'un gène qui per-
met le développement de sacs embryonnaires non réduits soit par
compétition avee les sacs embryonnaires réduits soit en remplace~
ment des cellules issues de la métse femelle lorsqu'elles dégénè-
rent toutes. Un tel gène s'installera toujours dans une population
illimitée.
L'acquisition du mode de reproduction par apomixie faculta-
tive modifie la loi de HARDY-VŒINBERG, l'équilibre des fréquences
génotypiques en absence de sélection n'est atteint qu'asymptoti-
quement. Les conclusions du théorème de la sélection naturelle e~
son modifiées et l'évolution en présence de pressions sélectives:
ne tend plus à rendre maximum la valeur adaptive moyenne de la
population, même lorsqu'il s'agit d'un seul locus. Une autre fonc-
tion des valeurs adaptives est quasimaximisée au voisinage de
l'équilibre p~ctique. L'apomixie facultative agit sur la popu-
lation de façon un peu analogue au linkage.
L'étude des vi tesses d'évolution montre que l'apomixia même'
absolue n'est pas dans certains cas désavantageuse.
L'analyse de LEVINS permet de caractériser les structures
optimales des populations pour des environnements donnés. Cette
description permet une représentation des structures de populations
réalisables en régime apomictique facultatif. L'analogie avec le
modèle d'évolution de WRIGHT souligne la puissance évolutive de ce
mode de reproduction.
Enfin le rapprochement avec l'observation des populations
naturelles de l'espèce Panicum maximum met en évidence les hypot~è­
ses biologiques qui doivent être démontrées pour que ce schéma ~
général lui soit applicable.
CHAPITRE l
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Introduction. Reproduction par graines de l'espèce
Panicum maximum.
Divers modes de reproduction sans recombinaison coexistent
avec la sexualité dans le monde végétal. L'espèce Panicum maximum
hl " . deffa,con . 1" ult" 1" tisem e aV01r acq~s, par o1B/quas1 exc US1ve, une m 1p 1ca on
as~ àla fois par marcottes et boutures et par formation de
graines apomictiques par aposporie (Warmke (1954), Pernès et
Combes (1968) ). L'acquisition par une espèce de ce mécanisme de
production de graines apomictiques pose un certain nombre de pro-
blèmes évolutifs dont certains seront abordés ici.
La multiplication par graines de l'espèce Panicum maximum.
Selon les deux références précédemment citées les caractéris-
tiques essentielles de~~ormation de la graine chez l'espèce Panicum
maximum sont les suivantes :
1°_ pour une faible proportion des graines observées (2% envi-
ron des graines viables étudiées tant à Porto Rico qu'à
Adiopodoumé (Côte d'Ivoire) ) la reproduction est sexuée.
2°_ le reste des graines résulte du développement d'un sac
embryonnaire non réduit qui ne subit pas de fécondation.
Ces graines ont rigoureusement le même génotype que la
plante mère. Ce dernier mode de reproduction est dési~é
par l'expression "apomixie par aposporie".
Conditions du développement de l'~pomixie par aposporie.
Le développement d'un sac embryonnaire non réduit peut avoir
lieu soit conjointement au développement d'un sac normalement
réduit, soit en remplacement si toutes les cellules issues de l~ mé-
iose femelle dégénèrent. L'observation de graines apomictiques,
résultera dans le premier cas d'une compétition défavorable aux
sacs embryonnaires réduits, dans le second cas de leur remplacement.
~-
Pour les clones de l'espèce Panicum maximum étudiés la stéri-
lité à la méiose, tant mâle que femelle était assez élevée, le taux
de production de sacs embryonnaires réduits ne dépassant guère 25%
dans les meilleurs cas. Cependant la proportion définitive de
graines sexuées (2%) est bien inférieure à celle rendue possible
par le taux de réussite de la méiose femelle.
Plusieurs explications sont possibles :
a) une partie des graines issues de reproduction sexuée sont
létales par suite de réassortiments génétiques désavanta-
geux,
b) les sacs embryonnaires réduits sont concurrencés dans
l'ovaire par les sacs embryonnaires non réduits, meilleurs
compétiteurs. Des ovaires contendnt plusieurs sacs embryon-
naires ont été observés et des graines à embryons doubles
(2%0 des graines germées) donnent des plantules qui peuvent
être ou non identiques. Il existe donc vraisemblablement
une certaine compétition entre sacs embryonnaires à l'inté-
rieur de l'ovaire,
c) l'espèce a un taux d'autoincompatibilité élevé, ce qui
selon Stebbins (1950) est gênéralement le cas dans les
complexes apomictiques et chez leurs parents. Les observa-
tions de Pernès et Combes (1968) ont eu lieu sur des des-
cendances autopollinisées. Les observations de Warmke con-
cernaient des descendances obtenues en pollinisation lib~e;
la situation peut cependant être équivalente à une autopol-
linisation parce que:
1°_ les clônes laissés en champ polycross différaient
considérablement pour leurs heures d'anthèse qui ne
se recouvraient pas,
2°_ le développement de la graine nécessite une féconda-
tion de l'albumen, l'autopollen intervient donc et'
entre en compétition avec les éventuels pollens étran-
gers sur les stigmates.
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Les données fondamentales du schéma de réalisation de l'apo~
mixie sont donc essentiellement :
a) une stérilité partielle de la méiose femelle
b) le développement sans réduction d'un sac embryonnaire à
partir d'une cellule du nucelle
c)~ une autoincompatibilité limitant l'exploitation des sacs
embryonnaires réduits en régime d'autopolinisation.
La donnée a. peut éventuellellient ne correspondre qu'à une fai-
ble valeur compétitive des sacs issus de méiose.
Leur réalisation simultanée peut paraître hautement improba-
ble. L'hypothèse de travail suivante a pour l'espèce Panicum maximum
une vraisemblance suffisante pour justifier quelques développements
théoriques. De plus elle permet d'ordonner convenablement les repher-
ches biologiques en cours.
Panicum. maximum, de nombre chromosomique 2n = 4x = 32 est un
autotétraploïde comme certaines figures de méiose le montrent
(Warmke (1954) Pernès et Combes (1968) ). Au cours des prospecti'ons
réalisées en juillet 1967 par Combes et Pernès en Afrique de l'Est
une population naturelle diploïde (2n ~ 16) a été découverte M~.
~ La donnée c. du schéma n'est pas indispensable pour justifi~r
la faiblesse du taux de descendances sexuées. Outre sa vraisem-
blance elle permet une description unique de l'apomixie facul-
tative et de l'apomixie stricte.
Une population créée grâce à la colonisation par une seule
plante d'un nouveau milieu sera un unique clône pour laquelle
l'apomixie sera absolue du fait de l'autoincompatibilité. Unè
populationpolymorpœotI les conditions a et b se sont réali-
sées aura une apomixie facultative, le taux de reproduction .
sexuée y pouvant atteindre le taux de production de sacs rédUits,
du fait de la présence d'allopollinisateurs. '
La donnée c permet ainsi la construction de modèles assez
généraux; de plus on peut en éprouver expérimentalement la v~li­
dité biologique.
** La population diploïde observée n'est peut-être pas une relique
du déploïde ancestral. Il sera montré plus loin pourquoi il èst
plus probablellient un polyhaploïde. Il n'en reste pas moins v~ai
que l'état diploïde semble un état primitif sexué.
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La réunion des conditions a, b et c aurait lieu ainsi: l'auto-
tétraploïdisation d'un élément d:~ploïde crée une plante plus 7igou-
reuse qui s'installe; les accidents chromosomiques fréquents à la
méiose des autotétraploïdes crée la stérilité partielle exigée
(condition a), l'autoincompatibilité (condition c) peut être
simplement héritée du parent diploïde; le seul évènement nouveau
sera donc l'apparition d'un facteur qui permette le développement
sans réduction d'un sac embryonnaire (condition b).
Les problèmes qui seront abordés sont donc les suivants:
1°_ quelles sont les possibilités d'installation d'un facteur
mendélien (gène) dont la présence permet le développement
de sacs embryonnaires non réduits,
2°_ quelles structures de population résulteront de son instal-
lation partielle ou totale et quelles en seront les signi-
fications évolutives.
CHAPITRE II
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Diffusion, dans une population d'effectif illimité~
en absence de sélection, d'un'allèle permettant:le
développement de sacs embryonnaires non réduits.
Compétition ou remplacement des sacs embryonnaires.
Dans le cas où le développement de sacs embryonnaires non
réduits a lieu en remplacement des sacs embryonnaires réàu1ts
dégénérés ~ l'apomixie ne parai tra pas allélique de la sexualité 3[ •
En effet si l'aptitude à développer des sacs non réduits est con-
trôlée par un gène, celui-ci ne se manifestera que s'il y a une
stérilité méiotique femelle. En absence de cette stérilité la plante
sera normalement sexuée même si elle possède cet allèle.
Dans le cas où l'apomixie résulte d'une compétition entre les
deux types de sacs~ la sexualité complète paraitra allèlique de
l'apomixie puisque si l'allèle permettant le développement de sa~s
non réduits n'existe pas les sacs réduits se développent normale-
ment.
Dans le cas de l'apomixie par remplacement le taux de sexualité
de l'apomixie facultative sera lié au taux de stérilité méiotique
femelle. Dans le cas de l'apomixie par "compétition" des sacs
embryonnaires, le taux de sexualité sera lié à la proportion de
sacs réduits qui sont mauvais compétiteurs (l'aptitude à la compé-
tition pourrait d'ailleurs être contrôlée géniquement).
1° - Cas de l'apomixie stricte.
On suppose, lorsque le caractère "développement de sacs embryon-
naires non réduits" se manifeste ~ que la plante ne produit plus de
sacs réduits (ceux-ci étant supposés éliminés par les sacs non
réduits). Ceci revient à réduire l'apomixie à la donnée b. Le
3[ Cette situation~ assez vraisemblable chez Panicum maximum, cqr-
respond peut-être à ce ~ui est observé dans le complexe .
Botriochloa-Dichant1um {Cf. Nature and Inheritance of apomixïs
in Botriochloa and Dichantium par J.R. Harlan, ~1H. Brooks,
D.S. Borgaonkar et J.M.S. de Wet (1964) Botan. Gaz. 125 (1)
41-46). -
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caractère ne confère en lui-même aucun avantage ni désavantage
sélectif; la plante apomictique produit autant de descendance à
la génération suivante que la plante sexuée.
Rien ne permet à priori d'augurer de la dominance d'un tel
facteur.
A. Modèles à apomixie dominante.
a. Les générations ne sereoouvrentpas (générations dis-
continues) .
Soit A l'allèle dominant qui confère
tion n les trois génotypes AA, Aa et aa
population avec les fréquences suivantes :
Tableau 1
l apocixie A la généra-
sont présents dans la
= 1
Pn
2Qn
Rn
. ,
Fréquencei
Aa
aa
AA
, ,
iGenotype
apomictique
apomictique
sexué
Phénot)fp8
!
!
!
!
!
!
-----------.;:...-_---.;.....----
,i (A)
l (A)
,i (a)
La génération n + 1 est constituée à partir des gamètes
mâles et femelles dont les fréquences sont décrites ci-dessous
Tableau II
Fréquence !!
0 !!
!
~ !!
Pn !!
!
2~ !
!
!
a
Aa
A
AA
Gamètes femelles
ri
il
"
a
A
,
Gamètes mâles i Fréquence "
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On suppose l'union au hasard des gamètes. La fréquence des
trois génotypes à la génératicn n + 1 est alors donnée par :
AA
Aa
=
= 2~ +
aa
puisque la pollinisation des plantes apomictiques AA et Aa permet
le développement de sacs embryonnaires non réduits (gamètes femel-
les AA et Aa) sans qu'il y ait fécondation. Le génotype Aa est
obtenu à la fois par développement sans fécondation de l'oosphère
rédui te Aa et par la fécondation de l' c - - __ J réduite a par un
gamète mâle A .
La fréquence des génotypes AA est stable P - P = P •n+1 - n
La fréquence des plantes sexuées (génotype aa) devient
1 R. ( 1-"P + R). 1-P - RRn+1 = n - n pUlsque ~ = n n
-'-2 2
La relation de récurrence 1 admet deux points d'équilibre :
R = 0 équilibre stable pour lequel la population est
entièrement apomictique (p de génotypes AA; 1-P de génotypes Aa)
R = 1 équilibre instable pour lequel la population
est entièrement sexuée aa.
Conclusions *.
S'il apparait un allèle A dans la population, celle-ci sera
finalement entièrement apomictique, tous les génotypes devenant Aa,
et ce, bien qu'aucun avantage sélectif ne soit donné à priori au,
phénotype apomictique.
-----------"--------- ,
* Ce résultat est à rapprocher de celui obtenu par Fisher (1941)
où l'allèle G qui tend à rendre la plante uniquement autogame
s'implante intégralement dans une population au départ normale-
ment allogame.
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La fréquence de l'allèle A tend vers 1+P. S'il est apparu
'""2 ,
sous la forme d'une seule mutation à l'état hétérozygote, quelle'
que soit sa fréquence de départ il se stabilisera à la fréquence~
1 • Dans ce cas, tous les génotypes étant Aa toute mutation réverse
~établit la sexualité de l'individu bien qu'elle soit récessive.
En absence de sélection favorable elle ne pourra se propager dans
la population.
b. Les générations se recouvrent (modèle à temps contihu).
Afin d'obtenir une indication plus précise sur la rapidité
avec laquelle la diffusion du gène A a li~u dans la population nous
recherchons l'analogue continue de l'équation 1 • Les caractéris-
tiques des génotypes, l'union au hasard des gamètes, la non limi-
tation de l'effectif de la population, la production des nouveaux
génotypes, sont identiques au modèle précédent.
A l'instant t, les fréquences des divers génotypes sont
AA pet)
Aa 2Q(t) pet) + 2Q(t) + R(t) = 1.
aa R(t)
Dans l' intervaJle de temps, (t, t + dt) une fraction de la p0J;lu-
lation égale à dt disparait, suivant les proportions P(t)dt t
2Q(t)dt ,R(t)dt de AA, Aa et aa respectivement. Ils sont immé-
diatement remplacés, dans le même intervalle (t, t+dt), proport~on­
nellement aux fréquences des génotypes créés par l'union au hasard
des gamètes. Ainsi :
-10-
AA ~(ttdt) = pet) (1-dt) + P(t)dt = pet) = P
Aa 2Q(t+dt) = 2Q(t) (1-dt) + 2Q(t)dt + R(t)(P(t)+ Q(t»dt
disparus apomic-
tiques
fraction issue
de croisement
aa R(ttdt) = R(t) (1-dt) + R(t) (R(t) + Q(t»dt
disparus fraction issue de croisement
Ici encore la proportion de génotypes AA est constante, égale
à P. Etudions la variation de la proportion des sexués (génotypes
aa):
R(ttdt}- R(t) = R(t) (-1 + R(t) + 1- p(t)- R(t»dt
puisque:
2Q(t) = 1 - pet) - R(t), d'où
dRC t) = 1 R (t) (1 + P (t) - R (t) •
dt ~
Puisque p{t) est une constante, on pose a = 1 + P (t); a ~ (1,2);.
L'analogue de l'équation de récurrence 1 est
2 dR(t) = - ~
dt
R(t) (a - R(t».
,
Puisque a - R(t); 0, ~ t ' la proportion de génotypes sexués ne
peut croître; elle décroit sauf pour R(t) = 0 (les éléments sexués
ont disparu), et R(t) = 1 , (le gène A n'est pas apparu). Seul
l'équilibre R(t) = 0 est stable.
1 (
- 2" / dt •1 dR~ t} =J R(t)a-R(t»)
L'équation 2 est une équation différentielle du premier
ordre à variables séparables,
-11 ....
Dloù R(t) :
R(t) = - a
a
1 - Ce 2"" t
C est une constante d'intégration; l'origine des temps étant arbi-
traire, celle-ci peut être choisie pour que C = -1, d'où
3 R(t) = a__
1 + e + t
Quelles que soient les valeurs initiales P (t) , Q(t)' R(t) il existe
une courbe d'équation 3 qui sera la courbe d'évolution de la po-
pulation puisque a est donné avec P (t) : a = 1 + P (t) .
Pour a donné le maximum de Rest 1 - P = R
o
• On peut choisir
l'origine des temps pour que R(O) = Ro • L'équation 3 devient
alors :
4 R(t) a=
a t
1 + 2P e~R
o
Là encore le gène a ne disparait pas, sa fréquence tend vers
Ro • L'évolution des différentes fréquences caractéristiques d~ la
2""
population est résumée figure 1.
Remarquons enfin que ces modèles, sans sélection, conduisent
~ une variation des fréquences géniques du seul fait du mode de
reproduction étudié.
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B. Modèles à apomixie récessive.
a. Les générations ne se recouvrent pas (générations
discontinues).
Désignons par S l'allèle responsable de la sexualité; les
génotypes SS et Ss donnent des gamètes femelles réduite subissant
la fécondation normale, ss est apomictique tous les sacs embryon-
naires sont de type non réduits, la pollinisation.permet le dévelop-
pement de l'embryon sans fécondation.
A la génération n les fréquences des génotypes sont .•
, SS Pnsexue
, Ss 2~sexue
apomictique ss ~
Les fréquences des gamètes sont :
Tableau III
! ! " femelles~Fréquence;! Gamètes mâles ! Fréquence Gamètes . .
! , , !S 'P + ~ S iPn + ~! !n ,
! ! !
! s !~ + Rn s !~
! ! !
! t ,ss 'R! ! !n
! ! !
On admet que l'union des gamètes a lieu au hasard pour cons-
tituer la génération suivante. Les fréquences des divers génotypes
à la génération n + 1 sont alors :
=ss
Ss 2~+1
(P
n
+ ~)2
= (Pn + Qn) ( 2Qn + Rn) = (Pn + ~) (1-Pn )
=fréquence des phénotypes apomictiques
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Les fréquences des trois génotypes varient; celle des plantes
apomictiques augoente à chaque génération de la fraction Qn(~+Rn).
La fréquence de l'allèle sexué S est à la génération n + 1 :
(Pn + Qn) (1- Rn ) ,(1-Rn <1, ~ Rn f )0,1).
2 "2
La fréquence de l'allèle sexué S décroit constamment. Les positions
d'équilibre sont, pour la fréquence génique :
1°_ P + Q = ° toute la population est apomictique, équili-
bre stable
2°_ Q + R =° équilibre instable, toute la population est
sexuée SS •
L'équation de la fréquence des gamètes S ne donne comme condi-
tion d'équilibre que R = 0, mais l'invariance des fréquences des
génotypes impose en outre P = 1, Q = ° .
Dans le cas où l'apomixie est déterminée par un gène récissif,
si ce gène existe dans la population celle-ci deviendra entièrement
apomic ti que , l'allèle S sera éliwiné (alors qu'il était indéfini-
ment conservé, mais masqué dans le cas de l'apomixie dominante).
Comparons les accroissements de fréquence des génotypes apomic-
tiques dans le cas de la dominance et de la récessivité du caraQ-
tère apomictique :
1°_ apomixie dominante
(A) :
2~+1 + Pn+ 1 = 2~ + Pn + ~ (Pn + ~)
variation de fréquence,
~(A), des phénotypes apomictiques en une génération:
ô (A) = Rn (pn + ~)
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2°_ apomixie récessive, fréquence des phénotypes apomictiques
(s)
A chaque génération dans l'Ul~ et l'autre cas la variation est pro-
portionnelle à la fréquence de l'allèle apomictique de la génération
précédente; au génotype sexué dans le cas de la dominance, et au
génotype sexué hétérozygote dans le cas de la récessivité. En début
d'installation d' A ou s ,à fréquence égale de l'allèle apomicti-
que, l'accroissement de fréquence des plantes apomictiques sera plus
rapide dans la si tuation donL"':...7,2:J.t3 que da.ns la situation récessive.
En effet, si l'alljle A ou s apparait par mutation, au taux ~(r 2 étant négligeable) : ;
cas de la dominance 2u
J L\ (A)= (1- 2)1) r ,-1 r
cas de la récessivité
U
1 ô (s) =
(0 + R ) = Q
"'n n n =r
Dans une population d'effectif liwité les chances d'installation de
l'allèle apomictique seront beaucoup plus faibles dans le cas d'un
allèle récessif que dans celui de la dominance.
b. Modèle à paramètre temps continu.
Les conditions du modèle sont équivalentes à celles
graphe précédent à cela près que les générations ne sont
continues. Les proportions des génotypes à l'instant t
sexué ss pet)
du para-
plus dis-
sont :
sexué Ss
apomictique ss
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On suppose qu'une proportion dt d'individus disparait de la popu-
lation dans l'intervalle de temps (t, t + dt) et qu'ils sont rempla-
cés proportionnellement aux fréquences obtenues par union au hasard
des gametes du tableau III. Les fréquences des génotypes à l'ins-
tant t + dt sont alors :
P (t+dt) = ~ P (t)~ i-1-dt: + \_p(t)+ Q(t) -} 2 dt
2Q(:i;+dt) = 2Q(tL 1-dt + lP(t)+ Q(t)1 ~-1-P(t)~~ dt
R(t+dt) = R(t) f 1- -\ + tR(t)+ Q(t)1 (Q (t) + R(t») dt
On obtient le système différentiel suivant ..
1
-
dP (t) p{t) + Q(t) J 2 pet)-=
dt
1 - Q(t) i(1- p(t»2dtQ(t) = 1 P(t) + - 2Q(t)
1
L ...
dt
1
dR(t) = Q(t) i Q(t) + R(:t) 1L J
dt
dR(t) est toujours positif sauf si Q(t) = 0, cas où il n'existe
dt
pas d'hétérozygotes Sa. R(t) est donc constamment croissante~
La variation de fréquence du gène S est donnée par :
-
.L. [P(t) + Q(t)\ = - P't~ + Q(t) R(\t).
dt . 2
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pet) + Q(t) décroit sauf si pet) + Q(t) = 0, ( S n'existe pas dans
la population) ou R(t) = 0, (pas de génotype ss). Pour que cette
dernière condition corresponde à un équilibre il faut que dR(t)= °
dt
et donc Q(t)= ° (le gène s n'existe pas dans la population).
Les résultats sont qualitativement identiques à ceux du modèle
discontinu.
2° Cas de l'apomixie facultative.
Le modèle se rapproche davantage de la situation décrite pour
l'espèce Panicum maximum. On suppose que le phénotype apomictique
produit deux sortes de sacs embryonnaires (ou d'oosphères); les
sacs non réduits qui se développent sans fécondation de l'oosphère
avec une fréquence (1 - k),
les sacs réduits dont le développement de l'oosphère en embryon'
exige une fécondation normale, avec une fréquence k.
Ce modèle est
sacs embryonnaires
avec une fréquence
plus réaliste puisque l'étude cytologique des'
a montré qu'il existe des sacs réduits norma~
k dont une valeur moyenne est 25%.
Comme dans les modèles précédents on suppose: l'uniformité et
la stabilité du milieu, une population d'effectif illimité, l'absence
de pressions sélectives différentielles entre les génotypes qu'ils
soient ou non porteurs de l'allèle apomictique et l'union au hasard
des gamètes.
A. Modèles à apomixie facultative dominante.
a.1. Les générations ne se recouvrent pas (paramètre
temps discontinu), (compétitio~ des sacs embryonnaires).
On désigne par A l'allèle qui permet le développement de
sacs embryonnaires non réduits. A la génération n les fréquences
des génotypes sont les suivantes :
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AA génotype produisant 1-k sacs non réduits, k sacs réduits P
n
Aa génotype produisant 1-k sacs non rédui ts, k sacs réduits ~~
aa génotype ne produisant que des sacs sexues ~
Les gamètes produits par cette génération sont:
Tableau IV
A , il ,
Gamètes mâles i Fréquence Il Gamètes femellesi Fréquence
! '! ,A ! Pn + Qn " AA i (1-k) Pn
! " !
a ! ~+ Rn " Aa ! 2 ( 1-k) Qn! !
! A k{Pn + Qn)!
!
! a k~ + Rn!
!
Leur union au hasard conduit aux fréquences des génotypes suivantes
à la génération n + 1 :
~ Pn+1 = k {Pn + ~)2 + (1-k)~
c'
2~+1 = (Pn + ~) (2 k ~ + (1+k)Rn ) + 2{1-k)~
La fréquence de l'allèle A à la génération n+1 est:
= (p + 0 ) (1 + 1-k Rn).
n Il ~
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Puisque .11 ~ est> 0 pour k '.:: (0,1 \ ,et (~'~ ) 0,1), la
fréquence de l'allèle A augmente ind~finiment. Les valeurs d'équi-
libre sont obtenues pour :
P + Q = 0 A n'existe pas dans la population; équilibre insta-
ble; population sexuee
R = 0 l'allèle a n'existe plus à l'état homozygote, et
pour que ceci soit une valeur d'équilibre il faut
que a disparaisse complètement de la population.
Si k = 1 il n'existe pas de différence entre les allèles A
et a, la population est sexuée et stable, c'est le cas banal. Si
k = 0 on retrouve la situation de l'apomixie absolue dominante.
Conclusion: S'il apparait dans la population un allèle qui permette
le développement de sacs embryonnaires non réduits en compétition
partielle avec les sacs embryonnaires réduits, cet allèle se fixera
dans la population qui sera homogène pour le mode de reproduction
apomixie facultative et ce en absence de toute sélection détavora-
ble à la reproduction sexuée.
,
a.2 • Les genérations ne se recouvrent pas! les génotyp,'es
sexués ne produisent pas le même nombre de grai~es
gue les autres (remplacement).
Le modèle précédent suppose, pour ne pas faire intervenir
de sélection contre les génotypes sexués, que chaque plante pro-
duise le même nombre de graines, l'apomixie facultative résult~t
d'une proportion k de sacs embryonnaires réduits meilleurs compé-
titeurs que les sacs non réduits.
On considère maintenant le mécanisme de remplacement, les
génotypes qui ne portent pas l'allèle du développement de sacs ~on
réduits ne produisent qu'une fraction k de graines.
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Ainsi à la génération n les fréquences des génotypes sont .•
AA apomictique facultatif ( 1-k) sacs non réduits, k sacs réduits :Pn
Aa apomictique facultatif ( 1-k) sacs non réduits, k sacs réduits 2~
, k sacs réduits Rnaa sexue
Les fréquences des gamètes produits par cette génération sont
Tableau V
, ,
"
,
Gamètes mâles Frequence
"
Gamètes femelles, Fréquence
" ! ( 1-k)P
n
A Pn + ~ AA !
! 1-( 1-k)R
! n
!
a Q + R Aa ! 2( 1-k)~n n ! 1-(1-k)R! n
!
A ! k(Pn + Qn)!
! 1-(1-k)R
! n
!
a ! k(~+Rn)
! 1-(1-k)R! n
!
:Par union au hasard des gamètes les fréquences des génotypes de la
génération suivante sont
= (1-k)P + k (p + 0 )2
n n-n.
1-(1-k)Rn
2~+1 = 2( 1-k)~ + 2k (p + Qn) (Qn + Rn)n
1 - ( 1-k) Rn
Rn+1 = k (Q + R )2n n
1 - (1-k) Rn
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La fréquence de l'allèle A à la génération n + 1 est:
=
1-( 1-k)~
Puisque o <, 1 - (1-k) R < 1n . pour k t (0, 1 (et Rn {)0 , 1) ,
la fréquence du gène A augmente de génération en génération. Les
valeurs d'équilibre sont:
P + Q = 0 A n'existe pas dans la population, équilibre
instable.
R = 0 il n'existe pas de génotype aa, et pour que ce
soit une position d'équilibre il faut en outre que
a ait complètement disparu de la population et
l'équilibre est stable.
La valeur k
gènes A et
= 1, sans intérêt, correspond à l'identité d'action des
a et à l'absence de stérilité.
La comparaison des modèles a 1 et a2 montre que la fixation de
l'allèle permettant le développement de sacs embryonnaires non
réduits est comme, il fallait s'y attendre, plus rapide dans la
situation a2 • On a en effet
modèle a 1
modèle a2
p 0 = (P
n
+ 0) (1 + 12-k 1\.)n+ 1 + "'n+ 1 "'n
p Q = (P
n
+ 0 ) (1+(1-k)R
n
+ ~ (1_k)iRi).
n+1 + n+1 "'n --"Il
i:.2
b. Modèles à paramètre temps continu.
Les systèmes différentiels s'obtiennent de la façon habitu~lle
et n'apportent pas de renseignements complémentaires.
La conclusion essentielle est que, lorsqu'il y a dominance de
l'allèle apomictique, même en absence de sélection contre l'all~le
sexué, dans le cas de l'apomixie facultative l'allèle sexué dispa-
rait de la population alors que dans le cas de l'apomixie absolue
il reste présent avec une fréquence qui peut atteindre J ' à l'état
hétérozygote.
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B. Modèles à apomixie facultative récessive.
a.1 - Les générations ne serecouvrent pas, compétition~
A la récessivi té près
que celles du modèle a 1
des génotypes sont, à la
les hypothèses de ce modèle sont les mêmes
du paragraphe précédent A. Les fréquences
génération n
ss
Ss
ss
sexué
sexué
apomictique faculta-
tif, (1-k) sacs
embryonnaires non
réduits, k réduits R
n •
Les fréquences des gamètes produits sont:
Tableau VI
Gamètes mâles Fréquence Gamètes
,
FréquencefemelleEÇ
S Pn + ~ ss (1-k) Rn
s ~+ Rn S Pn + ~
s ~+ k Rn
Par union au hasard des gamètes on obtient les fréquences des géno-
types à la génération suivante :
=
=
=
(p + Q )2
n n
(1-k)R + (Q + k Rn) {Q +R ).n n n n
-22-
La fréquence du gène S est :
La fréquence de l'allèle S décroit à chaque génération, sauf si
P + Q = 0 équilibre stable, toute la population est homogène pour
l'allèle s, l'apomixie facultative est installée,
R = 0 équilibre instable; pourqu'il y ait équilibre il faut
en outre que l'allèle s ait complètement disparu.
Ainsi, comme dans le cas précédent, l'allèle responsable du dévelop-
pement de sacs embryonnaires non réduits s'établira complètement
dans la population bien qu'aucun désavantage sélectif n'ait été
conféré à l'allèle sexué.
a.2 - Les générations ne se recouvrent pas, remplacement.
Les génotypes sont caractérisés ainsi :
88
Ss
ss
donnent k sacs embryonnaires réduits
donnent k sacs embryonnaires réduits
donnent (1-k) sacs embryonnaires non réduits,
k sacs embryonnaires réduits
Les fréquences des gamètes produits par ces génotypes sont:
Tableau VII
iGamètes "
,
mâles Fréquence Gamètes femelles; Fréquence
! 8 Pn + Qn
! ( 1-k) Rn! ss !
! ! k+( 1-k)Rn! !
! s ~+ Rn 8 ! k(Pn+~)! !
1 ! k + ( 1-k)R
n1 !
! s ! k(~ + Rn)! !
! " ! k + ( 1-k)Rn! " !
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Le terme k+{ 1-k)Rn est un terme de normalisation égal à Rn+k{Pn+2~).
Les fréquences des différents génotypes à la génération (n+1) sont
alors :
k{P
n
+ ~)2
k + (1-k) ~
=
2 k (Pn+~) (~+Rn)
k + {1-k)Rn
{1-k)R
n
+ k {~ + R
n
)2
k + {1-k)Rn
D'où la fréquenee de l'allèle S à la génération (n+1):
= k
k + ( 1-k)R
n
Puisque (1-k) ~ > ° pour ~ . )0,1) et k ~ {0,1 {la fréquence
de l'allèle S décroit régulièrement de génération en génération.
Les valeurs d'équilibre sont obtenues pour P + Q = 0, équilibre
stable où l'allèle S a disparu de la population et R = ° qui ne
correspond à un équilibre (instable) que si l'allèle s n'existe
pas.
La fréquence de l'allèle S dans les modèles a 1 et a2 sont
respectivement :
Pour les faibles valeurs de ~, l'élimination de l'allèle S est
beaucoup plus rapide, comme il fallait s'y attendre que dans le modè-
le â.1. Le terme faible valeur de Rn signifie:
~ {_1)i (1_k)i Ri négligeable, c'est à dire R
n
{1-k)
i=2 ki n k
suffisamment faible pour qu'on puisse en négliger les terme d'or-
dre supérieur.
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b. Modèles à générations continues.
qui
La considération de ces modèles/s'établissent comme precéde~-
ment n'apportent pas de conclusions nouvelles.
Conclusions relatives aux modèles d'apomixie facultative.
Dans une population d'effectif illimité, où l'union des gamè-
tes se fait au hasard, en absence de toute sélection favorable à·
l'allèle responsable de l'apomixie facultative, que cet allèle soit
dominant ou récessif, si cet allèle apparait il remplacera complè-
tement l'allèle sexué et la population sera homogène pour le mode
de reproduction par apomixie facultative.
L'élimination de l'allèle sexué est encore plus rapide dans'
le cas du remplacement des sacs réduits dégénérés par les sacs non
réduits la stérilité due à la dégénéresoence des 4 cellules issues de
la méiose femelle se traduit par une production de graines meindre
quand l'apomixie n'a pas lieu.
L'installation de l'allèle A est très rapide lorsqu'il est
rare alors que l'élimination de S est lente lorsque s est rare.
Autrement dit les chances d'installation de l'apomixie facultative
sont beaucoup plus élevées si l'allèle de l'apomixie facultative
est domnant que s'il est récessif.
3°- Généralisation - Introduction d'une autogamie partielle.
Les modèles décrits plus hauts semblent dans l'état actuel :de
nos connaissances les plus vraisemblables pour un même niveau d~
simplicité. L'hypothèse de l'union au hasard des gamètes sera tout
d'abord écartée.
APParition de l'allèle apomictique en régime autogame.
Cette situation est d'un point de vue évolutif a priori peu
intéressante puisqu'elle met en présence deux modes de reproduction
uniparentaux.
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a. autogamie stricte -"apomixie absolue.
Si l'allèle apomictique est dominant les fréquences des trois
génotypes sont invariantes d'une génération à l'autre; l'allèle a~o­
mictique ne peut donc pas s'installer dans une ~opulation autogame.
Si l'allèle apomictique est récessif la population évoluera
vers la constitution de deux sous-populations l'une homozygote SS,
l'autre homozygote ss la fréquence de ces deux populations étant
égale aux fréquences des allèles S et s respectivement.
Dans les deux cas, un allèle responsable de l'apomixie striçte
ne se développera pas dans une population autogame où il serait
apparu, et inversement un allèle même dominant qui permet le dévelop-
pement d'une reproduction sexuée autogame ne pourra s'installer dans
une population apomic ti que.
Ainsi il est mathématiquement évident qu'en absence de pres~
sions sélectives l'apomixie absolue et l'autogamie stricte sont
deux systèmes de reproduction mutuellement exclusifs qui ne peuvent
coexister même à titre transitoire dans une même population.
L'apomixie ne peut donc se développer qu'à partir d'une popu-
lation non strictement autogame.
b. autogamie stricte - apomixie facultative.
1.a - cas où l'apomicie est dominante, compétition entre
sacs embryonnaires.
Les fréquences des génotypes à la génération n sont .•
AA ( 1-k) apomictiques, k ~ Pnsexues
Aa ( 1-k) apomictiques, k sexués 2~
aa sexués ~ •
A la génération (n+1) on a
P = P + k Qn+1 n 2-n
= 2(1-k) ~ + k~ = 2~ - k~ = (2-k)~
k
=Rn + 2 Qn·
-25-
Les génotypes sexués ne sont pas éliminés. L'installation de
l'allèle permettant l'apomixie facultative ne pourra avoir lieu. Il
survivra si l'effectif est illimité une fraction de la population
apomictique de génotype AA.
1.b - apomixie facultative dominante, remplacement.
Les fréquences et caractéristiques des génotypes à la généra-
tion n sont:
il (1-k) apomictiques, k sexués Pn
Aa (1-k) apomictiques, k sexués 2~
aa k sexués Rn.
A la génération suivante, on a .•
\ (1-k)P + k i
1
Pn+1 = kPn + 2 ~J 1 ( 1-k)~_ n -
apomixie autogamie
1- k
= 2~ + 2'
1-( 1-k)~
r () l 1
= L2 1-k ~ + k~ j -::""1-""(~1--:-k:""""l)~R:--n
apomixie autogamie
autogamie
La fréquence de l'allèle A est
P + a Pn + Qnn+1 ~+1 = 1-( 1-k) Rn
1
1 - ( 1-k)Rn
o
Le seul équilibre stable correspond à P + Q = 1, l'allèle responsa-
ble de l'apomixie facultative envahira complètement la populatiop
dont le mode de reproduction passera de l'autogamie stricte à l'apo-
mixie facultative avec autogamie quand il y a reproduction sexuée.
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2.a - cas où l'apomixie est récessive, compétition.
Les fréquences et les cdractéristi~ues des génotypes à la
génération n sont:
SS sexués Pn
Ss saxués 2~
( 1-k) apomicti~ues, k , Rnss sexue/iJ
A la gènération (n+1) on a ..
Pn+1 = Pn + ~
"2
= R +n ~.
"2
La fréquence de S est : Pn+1 + ~+1 = Pn + ~ • La fréquence de
l'allèle apomictique ne varie pas mais il n'existera finalement
~ue sous forme homozygote. Pratiquement si le gène apomixie est
nouveau il ne stinstallera pas dans une telle population autogame.
Inversment si la population est apomictique avec autogamie, elle
ne pourra évoluer vers l'autogamie stricte.
2.b. - cas où l'apomixie est récessive, remplacement.
Les fréquences et les caractéristi~ues des génotypes sont :
SS k sexués P
n
Ss k sexués 2~
ss (1-k) apomicti~ue,k sexués Rn.
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A la génération (n+1) on a :
k
P
n
+ 1 = k Pn + ~ Qn
k + (1-k)Rn
La fréquence de S est :
k
k + ( 1-k)~
La disparition de S se déroule exactement au même taux que dans la
situation de l'union au hasard des gamètes; l'accroissement des
génotypes apomictiques est cependant plus rdpide du fait de l'auto-
gamie. En définitive le mode de reproduction de la population se
déplacera de l'autogamie stricte à l'apomixie facultative avec
autogamie, la population étant homogène pour l'allèle responsable
de l' apomixie.
c. autogamie partie~le apomixie absolue.
L'autogamie partielle est définie ainsi: une fraction f des
sacs embryonnaires réduits est autofécondée; la fraction complémen-
taire (1-f) est pollinisée par un échantillonnage au hasard des
pollens produits par l'ensemble de la population.
1. apomixie dominante
Les fréquences des génotypes à la génération n sont
AA apomictique P
n
Aa apomictique 2~
aa sexué à autogamie partielle.
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A la génération n+1 on a
1 f
= 2 R :(1+f) - (1-f)P + (1-f)Rn ) •n\ n
Si f =° , on retrouve évidemment la situation de l'union au ha-
sard des gamètes. La fréquence des génotypes apomicitiques homozy-
gotes est constante.
Pn+1 + ~+1 = (Pn + ~) (1 +.1z! Rn)·
La position d'équilibre correspond à R = 0, disparition des homo-
zygotes aa. La population sera constituée presqu'uniquement de
Aa.
2. apomixie récessive.
Les fréquences des génotypes à la génération n sont:
SS
Sa
ss
sexué, f autogame, (1-f) alloféconde
sexué p f autogame p (1-f) alloféconde
apomictique
2~
~.
Les fréquences des génotypes à la génération (n+1) seront
auto-
gamie
auto-
gamie
allofécondation
= f~ +
autogamie
(1-f) (Pn+~) (2~ + Rn)
allofécondation
~+1 =
apomixie auto-
gamie
allofécondation
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La fréquence de l'allèle S est:
L'allèle S disparait de la population, mais moins vite qUé s'il
n'y avait pas d'autogamie partielle.
d. auto8amie partielle - apomixie facultative.
1.a - Apomixie dominante, compétition.
Les différents génotypes et leurs caractéristiques sont :
AA
Aa
(1-k) apomictique
(1-k) apom1ctique
k sexués dont f autofécondés
1-f allofécondés
k sexués dont f autofécondés
1-f allofécondés
2~ .
aa tous s~xués dont f autofécondés
1-f allofécondés
!es fréquences des différents génotypes à la
Pn+1 = (1-k)Pn
apom1c-
tiques
génération (n+1) sont:
+ k f Pn + k f ~ + k (1-f)(~n+~)2
sexués auto- sexuis auto- sexués allofé-
fécondés fécondés condés
de AA de Aa
2~+ 1 = 2 ( 1-k)~ + k f ~
apomicti- autofé-
ques condés
+ k(1-f)(Pn+~)(Bn+Qn)' +
sacs embryonnaires
réduits A fécondés
par pollen a
(k (1-f)~+(1-f)'~~(Pn+~)
sacs embryonnaires réduitE
a fécondés par pollen A
autofé-
condé~
~+1 = f ~ + (1..,f) (~1' lç ~) (Itn+~)
al:l,Qféoondés
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La fréquence de l'allèle A est:
Pn+1 + Qn+1 =(Pn+~) [(1-k) + kf + k (1-f) + (1-k)2(1-f) Rn]
) ( I!t + (1-kH1-f)Pn+1 + ~+1 = (Pn + Qn '1 ~
Cette expression résume toutes les situations de l'apomixie
dominante où les génotypes sexués ne sont pas défavorisés pour
leur nombre de descendants (compétition entre sacs embryonnaires).
L'allèle A s'installera complètement dans la population sauf
si f = 1 autogamie stricte. (La situation k = 1 correspond à
l'absence d'apomixie). L'établissement de A est ralentie quand le
taux d'autogamie augmente ou/et quand le taux de sacs sex és en
apomixie facultative croit.
1.b Apomixie dominante, remplacement
Les différents génotypes et leurs caractéristiques sont :
AA (1-k) apomictique, k sexués dont f autofécondés
1-f allofécondés
Aa (1-k) apomictique, k sexués dont f autofécondés 2~
1-f allofécondés
aa k sexués dont f autofécondés
1-f allofécondés
La génération (n+1) est constituée comme suit:
Pn+1 =( (1-k) Pn + kf Pn +
kf'
2
1 - (~ - k) Rn
2%+1 = 2(1-k) Qn,+k:f Qn + 2k (1-f) (Pn+Qn) ( Qn+Rn)
1 - (1-k) Rn
Rn+1 =
kf Rn + ...$.- Qn + k (1-f) (Qn + Rn) 2
- (1-k) Rn •1
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La fréquence de l'allèle A devient :
Pn+1 + Qn+1 = (Pn + ~) (1-k + kt + k (1-f))
1 - (1-k) Rn
1
1- (1-k) Rn
Cette expression générale montre que la fréquence de l'allèle A
augmente indépendemment du taux-d'autogamie, m~me l'autogamie
stricte sera éliminée et remplaèée par l'apomixie facultative avec
autogamie.
2a. Apomixie nécessive, compétition
Les différents génotypes et leurs caractéristiques sont
SS tous , f autofécondéssexues
1-f allofécondés ( union au hasard des gametes)
Ss tous sexués f autofécondés
1-f allofécondés ( union au hasard des gametes)
ss (1-k) apomictiques, k sexués dont f autofécondés
(1-f) allofécondés (union Rn
au hasard des
gametes)
A la génération suivante, les fréquences des génotypes sont
Pn + 1 = f Pn + (1-f)(Pn+Qn)2
autogamie allogamie
de SS
++Qn
autogamie
de Ss
2Qn+1 = f ~
autogamie
de Ss
+ (1-f)(Pn+Qn)(~+Rn)
allogamie sacs S
par pollen s
+ (1-f) (~+kRn) (Pn+~)'
sacs s par pollen S
+ f~
apomictiques autogamie
ss
allogamie sacs s
par pollen s
autogamie
Ss
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La fréquence de l'allèle S est donc:
Pn+1 + Qn+l = f(Pn+Qn) + (l-f)(Pn+Qn) (Qn+Rn+~+k Rn + Pn+Qn)
2
= (pn+~) l f + (l-f) (1-(2i=) Rn) J
Pn+1 + ~+1 = (Pn + Qn) (1 - (l-f) (l-k) R)2 n
L'allèle S disparait de la population sauf si l'autogamie est ab-
solue, f = 1. L'élimination de S est d'autant plus rapide que le
taux d'allogamie (1-f) et le taux d'apomixie (1-k) sont plus élevés.
L'élimination est lente au départ puisque Rn est très faible.
2.b Apomixie nécessive, remplacement
Les différents génotypes et leurs caractéristiques sont
SS k sexués f autofécondés
1-f allofécondés (union au hasard des gametes) P
n
Ss k sexués f autofécondés
1-f allofécondés (union au hasard des gametes) 2Qn
ss (1-k) apomictiques, k sexués dont f autofécondés
1-f allofécondés (union au
hasard des gametes) Rn·
A la génération suivante les fréquences des génotypes sont :
autogamie S5 allogamie
Pn+1 = kf Pn + k (1-f) (Pn+~)2
k + (1-k) Rn
autogamie Ss
+~ Qn
autogamie Ss allogamie
2~+1= kf ~ + 2k( l-f) (Pn + Qn) (Qn + Rn)
K + (1-k) Rn
Rn+1 = (1-k) Rn + Id' Rn +~ ~ + k (1-f) (~ + Rn )2
k + (l-k) Rn
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k
Pn+1 + Qn+1 = k+(1-k) Rn
L'élimination de S a lieu indépendemment du taux d'autogamie. Pour
Rn faible, et une valeur de k pas très voisine de 0, en négligeant
les termes en R i à partir de i = 2 compris,
n
télimination commence lentement et est d'autant plus rapide que k
est faible. Elle est beaucoup plus rapide que dans le cas précédent
(le coefficient de proportionalité de décroissance en fonction de
Rn est multiplié par 2 /' 2)
k (1-1) •
Ces derniers modèles très généraux décrivent tous les cas
particuliers analysés précédemment.
Les résultats en seront résumés dans le tableau suivant où le
deyenir de la population sera déterminé en supposant que l'allèle
apomictique est apparu avec une fréquence faible (le génotype domi-
nant, presqu'unique est indiqué).
Tableau VIII
aa
aa ,
;
ss
---ss-----r
1
Aa
1Allogamie 1 Autogamie Autogamie;
1 f = ° Ipartielle f stricte :f=1j
k
k
s
A
s
f
Apomixie par com-jdominante
pétition de sacs j
réduits et non réj
duits j
--------+-----+------o!o---- ___~recessive
, 1
k =Oi Aa 1
1 1------ ------.
1 AA 1 AA
t ! 1
f f 1
k =Oj ss· ss ..---------~-----------~k 1 ss! ss !
--------- -------+!-----I ! '
=O!/////////!///////////!////I//i///r!---------!----------- ----------_.
! AA AA AA; i
-------" .=o~!.~~!.!.!.~~!.~!.~~!.!.~~!.tl!. !.!.!.~~!.!.G~~tl
. ss· ss ss 1
,
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4° - Relations interalléliques autre que dominance et réce-
ssivité.
En supposant que l'alternative apomixie-sexualité soit sous
contrale génique, on ne voit pas bien les raisons pour lesquelles
l'un ou l'autre des allèles ne serait pas dominant~ puisque le phé-
nomène biologique est possibilité ou non de formation de sacs em~
bryonnaires non réduits.
Cependant, dans le cas où deux allèles interviendraient pr1m1-
tivement, l'évolution pourrait conduire à la réalisation d'un
supergène dont l'état hétérogygote seul déterminerait l'une ou
l'autre alternative.
a.1 Apomixie facultative déterminée à l'état hétéro~gote
Compétition.
sexuésaa
Les fréquences et les caractéristiques des génotypes sont les
suivantes :
AA sexués
Aa (1-k) apomictiques, k sexués
On suppose l'union au hasard des gamètes. Les gamètes sont produi-
ts avec les fréquences suivantes
Tableau IX
Gamètes mâles Fréquence
!
Gamètes femelles'Fréquence
A A
a a
Aa
~+k~
2(1-k) ~
!
-36-
Les fré~uences des génotypes à la génération (n+1) sont alors:
Pn+1 = (Pn + Qn) (Pn + k ~)
2Qn+1 = (~ + Rn) (Pn+k ~) + (Pn+~) (Rn+k ~) + 2 (1';'k) ~
Rn +1 = (Rn + ~) (Rn + k ~).
On peut écrire 2Qn+1 sous la forme
2~+1 = 2Qn + ~ (1-k - 2~) + 2PnRn •
Les conditions d'é~uilibre, ~+1 = ~ imposent
Q (1-k-2Q ) + 2P R = O. 1n n n n
On voit ~ue lors~ue Qn augmente, Pn Rn
certaine valeur Q telle ~ue (1-k) - 2Q
telle ~ue 2PnRn <. /Q (1-k-2Q)/ du fait
Qn et Pn Rn' puis~ue PnRn tend vers O.
décroit. Il existe donc une
°
. Q > 1-k< , sOJ. t 2' et
de l'évolution inverse de
Calculons cette valeur Q dans le cas symétri~ue où P = R =
1 2 29 • L'é~uation 1 devient
Q (1-k - 2Q) + (1_~Q)2 = 0,
soit
1Q = -:=:-r::r-"":';<"'~2(1 +K)
valeur supérieure, effectivement, à 12k. Il existe une certainefré~uence d'é~uilibre 2Q = 11k des génotypes apomicti~ues, la,
fré~uence des génotypes sexués étant 1~k • Ainsi la population
soumise à ce régime d'apomixie facultative sera en permanence cons-
tituée de génotypes sexués et apomicti~ues. La proportion des g~­
notJpes sexués étant à l'é~uilibre inférieure au taux k de prodùc-
tion de sacs réduits en régime d'apomixie facultative.
Cette position d'é~uilibre est stable; les autres positions
d'é~uilibre sont réalisées par l'absence de l'un ou l'autre des
allèles, la populdtion étant alors totalement sexuée.
Si l'apomixie est absolue, k = 0, la population sera uniforme pour
le génotype apomicti~ue Aa.
R 1 =n+
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a.2 Apomixie facultative déterminée à l'état hétérogy-
gote - Remplacement.
Les fréquences des génotypes et leurs caractéristiques sont
AA k sexués Pn
Aa (1-k) apomictiques~ k sexués 2Qn
aa k sexués Rn·
En supposant l'union au hasard des gamètes, les fréquences des
génotypes à la génération suivante sont :
k (pp + Qn)2
k + 2 (1-k)Qn
2 (1-k )Qp+2k (Pp+Qn) (Qp+Rp )
k + 2(1-k) Qn
k (Rn + Qp)2
k + 2 ( 1-k) Qn 0
Bien entendu une valeur d'équilibre intermédiaire est atteinte.
Le seul intérêt de ces modèles a1 et a2 est de montrer que la po-
pulation n'évolue pas pour éliminer l'un des deux allèles et re~
venir ainsi à la sexualité mais au contraire évoluera vers une
composition stable où il existera à la fois des individus entière-
ment sexués et des individus à apomixie facultative.
b. Sexualité déterminée par l'état hétérozygote -
Compétition
Les fréquences des génotypes et leurs caractéristiques sont
AA (1-k) apomictiques, k sexués Pn
Aa sexués 2~
aa (1-k) apomictiques, k sexués ~.
En supposant l'union au hasard des gamètes, la fréquence des géno-
types à la génération suivante est
Pn+1 = (1-k) Pn + (k Pn + Qn) (Pn + ~)
2Qn+1 = (Pn + Qn) (kRn+Qn) + (Rn+Qn) (k Pn+Qn)
Rn +1 = (1-k) Rn + k (Rn + Qn) (Pn + Qn).
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En supposant à l'équilibre l'égalité de P et R, cas symétrique,
_ k
2Q - 1 + k
Le génotype sexué ne disparait pas complètement; il est d'autant
plus rare que le taux de sexualité k est plus faible. Cependant,
dans la population les génotyp~s sexués et apomictiques facultatifs
coeBisteront. La fréquence des génotypes sexués est la m§me que
dans le cas a.1.
Selon ces modèles (a1 et b. ) si k = -i- (valeur moyenne
observée cytologiquement), à l'équilibre la population comprendra
~ de génotypes sexués pour ~de génotypes apomictiques facul-
tatifs. Les cas de l'apomixie facultative ou de la sexualité,
hétérozygotes permettent l'obtention à partir des prospections
de génotypes entièrement sexués. Toutes les autres situations
correspondent à des populations quialtéquilibre sont apomictiques
(et homozygotiques si l'apomixie est facultative).
Ainsi les populations naturelles ne donneront à la prospection
des individus entièrement sexués que si l'apparition de ltapomixie
est récente, encore en cours d'installation (à moins qU€ l'état
sexué ou apomictique ne soit obtenu â l'état hétérozygote).
5° Effets de la limitation des effectifs de la population
Dans tous les modèles analysés, l'analyse déterministe ne
répond pas à la question suivante: quelles sont les chances d'ins-
tallation de l'apomixie pour une population d'effectif N. Nous
avons vu qu'elles sont probablement plus élevées si l'apomixie
est dominante mais il est particulièrement intéressant de pouvo~r
les évaluer. C'est le but de modèles probabilistes qui seront
étudiés ultérieurement (dans des cas simples).
Si la population est limitée, dans la situation hétéro§ygote,
du fait des hasards successifs lors de la constitution de la des-
cendance, un allèle sera perdu et donc la population sera homo~ène
sexuée (cas 1) ou homogène apomictique (cas 2).
-39-
6° Evolution d'un modificateur du taux de sexualité
On suppose que l'allèle permettant le développ~ment de.
sacs non réduits (soit par compétition, soit en remplacement) est
établi dans la population. Le taux k de sexualité pourrait être
modifié soit par régularisation d~s méioses femelles (remplacement)
soit par acquisition de gènes permettant une meilleure réussite
des sacs réduits (compétition).
Un modificateur de k présent sous les deux formes allél~ques
K1, K2' donne les caractéristiques suivantes des génotypes, en
supposant un effet intermédiaire de l'hétérozygote K1 K2 :
K1 K1 1-(k- 0( ) apomictiques k -'\ sexués Pn
K1 K2 1- k apomictiques k sexués 2~
K2K2 1- (k+~ ) apomictiques k+ oc. , Rn·sexues
Le paramètre C?(, effet additif de l'allèle modificateur, est posi-
tif, constant. Les fréquences gamétiques sont les suivantes
gamète s mâle s K1 Pn + Qn
K2 ~ + Rn
gamètes femelles K1 K1 (1-k) Pn + 0( Pn
K1 K2 2(1-k) ~
K2K2 (1-k) R - 0( Rn n
K1 k (Pn+Qn) - !~pn
K2 k (~+Rn) +:( Rn·
_.:>( P (Q +R')
n n n
Pn+1 =
2Qn+1 =
Rn +1 =
Les fréquences des génotypes sont, à la génération suivante, e~
supposant l'union au hasard des gamètes
1-(k-oc; ) Pn + k (Pn +Qn)2 - Cl( Pn (Pn + ~)
(1-k) ~ + 2k (~+Rn) (Pn+~) + ~ Rn (Pn+~)
1- (k+ Ol ) Rn + k (Qn+Rn)2 +« Rn (~ + Rn).
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La fréquence de l'allèle K1 est:
Pn+1 + ~+1 = Pn + Qn + ~ [(Pn + Qn) (Rn è Pn ) + Pn )
La variation de la fréquence de l'allèle K1 est (après transforma-
tion d'écriture simple) :
Si les fréquences de la panmixie étaient réalisées pour les géno-
types K1K1, K1K2 et K2K2' on aurait
Pn = p2 , Qn = p q, Rn = q2 , d'où
C(~ P =~ pq.
p serait donc constamment croissant, l'équilibre n'étant atteint
que pour p = 0 (équilibre instable) ou q = 0 (équilibre stable).
Les fréquences géniques évoluent de façon à réduire le taux de
sexualité (soit en empêchant la régularisdtion de la méiose, soit
en ne fixant pas un avanta58 cQmpétitif des sacs réduits). Un
polymorphisme pour le taux de sexualité serait ainsi transitoire,
dans le sens d'une régression de la sexualité.
Si l'état d'équilibre panmicti~ue des génotypes n'est pas
atteint (et nous verrons qu'en régime d'apomixie facultative il
n'est atteint qU'asymptotiquement), on peut poser:
P - 0 2n - ,,",' 11,n Pn
où Pn et qn sont les fréquences des allèles K1 et K2 respectivement.
Avec cette écriture, on a :
0{ (
6 p =~ p L2p ( 911-1) + 81 2 q)
S1.' 1- 811 " ~/ l~P décroit. L'évolution vers la valeur812 p ,
d'équilibre définitive p = 1 peut avoir lieuoscillatoirement. On
montrera que eij tend progressivement vers les valeurs de l'équi-
libre panmictique.
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Si l'allèle K1 est dominant, la situation est analogue,
~p = o(.P.n <m.
Ainsi même par l'action de modificateurs, soit de régulari-
sation de la méiose, soit du pouvoir compétitif des sacs réduits,
l'apomixie tend à s'installer de plus en plus complètement.
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CHAPITRE III - Bvolution du mode de reproduction en présence de
pressions sélectives.
Les modèles précédents traitaient de populations situées
dans un environnement stable, sans pressions sélectives, où la
seule variation généti~ue concernait les allèles responsables de
l'apomixie ou de la sexualité.
Dans la ~uasitotalité des cas l'apomixie absolue ou faculta-
tive s'implante intégralement dans la population, même sil'apomixie
facultative rés~lte d'une compétition entre sacs réduits et non
réduits (pas de sélection a priori contre l'allèle sexué).
Bien entendu le maintien de la reproduction sexuée pourrait
résulter d'un effet sélectif pleiotropique défavorable de l'allèle
apomictique qui empêcherait ainsi son développement. L'allèle apo-
mictique pourrait également ne se manifester qu'en présence de modi-
ficateurs eux-mêmes défavorables par d'autres de leurs manifesta-
tions.
Toutes ces hypothèses, même s'il arrive qu'elles soient
vérifiées, nous écartent du problème évolutif central qui est le
suivant: une population, variable généti~uement, est située dans
un milieu lui-même spatialement et temporellement structuré et va-
riable ; si un allèle permettant l'apomixie y apparaît, à ~uelles
conditions la population l'adoptera?
A - Evolution de la valeur adaptative suivant les différents·
mode de reproduction (Théorèmes de la sélection naturell~)
l - Résultats préliminaires
a. Modification de la loi de Hardy-Weinberg en régime-
d'apomixie facultative.
Soit une population homogène pour le mode de reproduction par
apomixie facultative; chaque individu produit une fraction (1-k)
de descendants à partir d'une oosphère non réduite, et une fraction
k à partir d'une oosphère réduite subissant une fécondation nor-
male. On étudie les fréquences de deux allèles x et y d'un même
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locus, en absence de pression sélective dans une population d'ef-
fectif illimité où la fécondation lorsqu'elle a lieu résulte de
l'union au hasard des gamètes.
Cas des générations discontinues
Les caractéristi~ues et les fréQuences des différents géno-
types sont :
xx (1-k) sacs embryonnaires non réduits, k réduits Pn
xy (1-k) sacs embryonnaires non réduits, k réduits 2Qn
yy (1-k) sacs embryonnaires non réduits, k réduits Rn·
Les fréquences des gamètes sont
gamètes mâles fréquence gamètes femelles fréquences
x Pn+~ xx (1-k) Pn
y Qn+Rn xy 2( 1-k) Qn
yy (1-k) Rn
x k (Pn+~)
y k (Qn+Rn)
Les fréquences des génotypes à la génération suivante sont ..
Pn+1 = (1-k) Pn + k (p +Q )2n n
2~+1 = 2 (1-k)Q + 2 k (Pn+Qn) (Qn+Rn)n
Rn +1 = (1-k) Rn + k (~+Rn)2
La fréquence de l'allèle x est:
Pn+1 + Qn+1 = (1-k)(Pn+Qn) + k (Pn+Qn) ( Pn+2~+Rn)
Ainsi les fréquences alléliques sont stables. On pose P+Q = p et
Q+R = q, fréquences respectives de x et y.
Les fréquences des génotypes peuvent être alors écrites sous la
forme
Pn+1 = (1-k) P +p2
<D \2"n+1
n
= 2(1-k)~ + 2 k pq
= (1-k) Rn + kq2.Rn+1
Les fréquences génotypiques seront en équilibre si
P = (1-k) P + p2 ou, P = p2 et 2Q = 2pq, R = q2. Les fré-
quences dléquilibre sont donc celles de la loi de Hardy-Weinberg.
La résolution des équations de recurrance 0 permet dl obtenir la
loi d'évolution des fréquences génotypiques
Pn +1 - p2 = (1-k) (Pn- p2).
Posons 4Pn = Pn p2
® b.Pn +1 = (1-k) 6 P ,n
dl où
~Pn = (1_k)n LJpo avec il Po = Po_p2.
Pn = (1_k)n Po + p2 (1- (1_k)n ) .
La population tend asymptotiquement vers les fréquences génoty-
piques de la loi de Hardy-Weinberg et non en une seule génération
comme pour une population panmictique.
La même expression est valable pour ~ et Rn-
L'écart par rapport aux fréquences génotypiques à l'équilibre
est une caractéristique importante dont nous aurons besoin ulté-
rieurement. Nous utiliserons la notation suivante :
Pxy = Pyx = Qn ; Pxx = Pn ; Pyy = ~. L'écart sera mesuré par 8 ij
où i et j désignent x ou y et pourraient désigner n'importe quel
allèle d'une série multiallélique. 8 est tel que:
Pxx = e xx Px 2
, Px est la fréquence de l'allèle x de Aou meme
Pxy = e xy Px Py •
De l'expression @ on tire
(e n,xx - 1) = (1-k) ( 9 n-1, xx - 1)
û -1 = (1-k~ ( Q -1)U nJxx v o,xx
e = (1_k)n Q + 1 - (1_k)n.n,xx I.J 0, xx
e n,x x tend effectivement vers 1 (valeur en panmixie) quand n
augmente indéfiniment.
Cas des générations qui se superposent (modèle à temps continu)
Les hypothèses fondamentales sont inchangées ; les génotypes
ont les mêmes caractéristiques.
A l'instant t les fréquences sont:
xx pet)
xy 2Q(t)
yy R(t).
Dans l'intervalle de temps (t,t+dt) il meurt une fraction dt de la
population, chaque génotype disparait proportionnellement à sa
fréquence à l'instant t (pas de sélection) et il en réapparait
proportionnellement aux fréquences obtenues par l'union au hasard
des gamètes comme dans le modèle précédent. On obtient:
Œ P(t+dt) = pet) (1-dt) + (1-k)P(t) dt+k (P(t)+Q(t»)2 dt,
et les équations analogues pour les fréquences des autres génotypes.
On vérifie que P(t+dt)+Q(t+dt) = pet) t Q(t) = p et l'équation ~
devient à l'aide du raisonnement habituel:
D'où
d pet)
dt k (p2 - P (t ) ).
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CD p( t) = p2 + C e - kt
où C est une constante. pet) tend vers p2 quand t tend vers l'infini.
A l'instant origine, P (0) = Po et @devient
® pet) = p2 (1_e-kt ) + Poe - kt.
On définit les paramètres 8ij comme précédemment.
pet) = 8xx (t) p2.
De @ on tire :
e xx(t) p2 = p2
exx (t) = (1-e
- kte
® V~ xx(t) = - kt ( 8 )1 + e o,xx - 1 •
Théoriquement l'équilibre panmicti~ue n'est jamais atteint et l~s
analyses de la sélection qui utilisent l'hypothèse des fréquences
de la panmixie sont impraticables, sduf à titre d'approximations.
Dans les conditions naturelles la stabilité du milieu et
l'effectif illimité des populations ne sont probablement pas vé~
rifiéas assez longtemps pour que cette approximation soit satis-
faisante.
b. apom~x~e facultativ~ en autogamie partielle absence
de séle cti on
Les caractéristiques des génotypes et leurs fréquences sont les
suivantes :
xx (1-k) sacs embryonnaires non réduits
xy (1-k) sacs embryonnaires non réduits
yy (1-k) sacs embryonnaires non réduits
k réduits dont f
autofécondés P
1-f allopollinisé~ n
k réduits dont f .
autofécondés 2~
1-f allopollinisés
k réduits dont f
autofécondés Rn
1-f allopolllinsés
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Aux restrictions d'autogamie près les hypothèses sont les mêmes
que précédemment ; la fréquence des génotypes à la génération
suivante est :
apomixie autofécon-
dation
de xx
autofécon-
dation de
xy
allopollinisation des
sacs réduits x par
pollen x
2Qn+1 = 2(1-k)Qn
Rn +1 = (1-k)Rn
+ kfQn
+ kfR
n
+ 2k(1-f) (Pn+Qn) (Qn+Rn)
+ k~ Qn + k(1-f) (Qn+Rn)2.
La fréquence de l'allèle x est:
2Q = 2
constante indépendante des générations.Les fréquences des génotypes
s'écrivent alors:
Pn +1 = Pn (1-ktkf) + k~ ~ + k (1-f) p2
2~+1 = 2Q (1-k + ~) + 2 k( 1-f) pqn 2
Rn+1 = Rn (1-k + kf) +~Q + k (1-f) q2.2 n
Cherchons s'il existe une valeur d'équilibre des fréquences géno-
typiques. Soit Q la fréquence d'équilibre des hétérozygotes xy.
On doit avoir:
2Q = 2Q (1-k + k~) + 2 k (1-f) pq9
soit,
1 - f
1 - f pq.
2
Si f = 0 (union au hasard des gamètes) on retrouve bien les résul-
tats du modèle précédent.
Si f = 1 9 autogamie stricte les hétérozygotes disparaissent. L~
fréquence d'équilibre des hétérozygotes est indépend~te
de k taux de reproduction sexuée dans l'apomixie facultative. Les
fréquences d'équilibre des homozygotes sont respectivement:
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P 1 - f p2 + f= 1 - f 2 (1-f) P
'2 2
R = 1 - f '12 + f1 - f @ ( 1 - f) q.
~ 2
L'évolution vers l'équilibre est décrite par l'équation de rece~
mence suivante :
Q = (1-kn
pq) = (1-k + k~ ) (~ _ pq) •
- f pq
- f
'2 f n( 1- ( 1-k ( 1- ~» )
1 - f
1 - f
2
1-f1-f pq,
'2
f n
= (1 -k (1 - ~) ) ~ Qo'
f n 1(1-~ ) ) Qo + 1
= Q
n
1 - f
1 - f
2
L\Q
n
d'où
Soit, en posant
L'évolution vers la valeur d'équilibre est d'autant plus rapide
que k est plus faible.
En situation d'autogamie absolue associée à l'apomixie facul-
tative (f = 1) on a :
~+1 = (1 - ~ ) n+1 Qo.
Si k = 0, 0 = Qo les fréquences génotypiques sont invariantes
"""n+1. ( 1 ) n+1
en apomixie stricte; S1 k = 1, Qn+1 = --2- Qo, formule clas-
sique de l'autogamie.
Ainsi, l'apomixie facultative agit par rapport à une popula-
tion panmictique comme le linkage en empêchant l'établissement .
immédiat des fréquences d'équilibre caractérisées par l'association
au hasard non seulement des gamètes mais également des gènes.
Ceci est du au maintien en association de deux allèles d'un même
locus dans certains gamètes femelles (les gamètes non réduits).
Le paramètre S traduit cette survivance de la même façon que le
paramètre D du déséquilibre du linkage traduit la survivance de
certaines associations entre loci dans les gamètes.
~-
On sait ~ue l'introduction d'une valeur non nulle de D com-
plique singulièrement l'étude de l'évolution des populations lor~­
que la valüur sélectiv8 dép~nd de plus de deux loci. Bn particulier
le principe selon lequel une populat10n évoluerait de façon à
rendre maximum sa valeur adaptative n'est plus acceptabla et ne
permet même pas de définir rigoureusement les valeurs pour les-
quelles la population est en équilibre dès qu'il y a épistasie.
Ees difficultés analogues apparaitront en étudiant l'évolution des
populdtions apomictiques et aucun des principes ou théDrèmes habi-
tuels à la génétique des populations ne pourra à priori être tenu
pour acquis.
II - Théorèmes de la sélection naturelle
a. Valeurs sélectives
Lorsqu'on étudie des modèles à générations discontin~es, la
valeur adaptativü (ou valeur sélective) d'un génotype donné est
défini comme le nombre moyen de descendants qui atteignent le
même stade de développement que ce génotype dans la génération
suivante. On désignera parw cettevaleur, produit de la fertilité
par la fécondité de ce génotype.
=
La valeur adaptative moyenne de la population, W, est la mo-
yenne des valeurs sél~ctives des divers génotypes qui composent
cette population. Si Pi est la fréquence du génotype i et wi sa
valeur sélective, west définie par:
W· p.1 1
La signification de W pour la population est importante puis-
qu'elle va définir l'évolution de son effectif. Il convient dan~
toute l'analyse qui suivra de bien séparer les deux situations thé-
oriques suivantes
1). l'effectif de la population est considéré comme illimité·
ou constant ; les valeurs wi ne sont responsables que des modifi?a-
tions des fréquences relatives des différents génotypes de la popu-
lation et ne modifient en rien la population dans son ensemble à
l'intérieur de la niche écologique qu'elle occupe.
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2). l'effectif de la population est à chaque instant une valeur
bien définie~ et w détermine los variations de cet eff~ctif.
Cette valeur définira donc le rôle de la population dans l'écosys-
tème et son devenir. Dans ce derni~r cas, la décroissance de la
fréquence relative d'un génotype ne signifiera pas forcément son
élimination, si la population est dans son ensemble un expansion.
Ainsi que l'a montré FELLER (1966, 1967) un accroissement en
valeur adaptative n'implique pas forcément un accroissement de
l'effectif final de Id population. Ceci compliqu~ singulièrement
la comparaison de deux populations dont le mode de reproduction
est apomictique ou sexué puisque le critère accroissement de valeur
adaptative ne recouvre pas l'expansion réelle de la population
dans un environnement donné.
Si wn est la valeur adaptative moyenne à la génération n d'une
population dont l'effectif est Nn , l'effectif de la population à ,
la génération suivante sera :
On voit ainsi qu'en fonction des valeurs adaptatives moyennes à
chaque génération~ -
Nn +1 = Wn Wn - 1 ••• Wo No'
il est possible d'obtenir l'effectif de la populdtion en fonction
de son effectif à la génération 0 au moment où le processus évo~
lutif qui conduit à la variation de la valeur adaptative a commencé.
Les valeurs prises par lGS éléments de la suite Wo ' i,) .. - Wn
permettront de définir si la population est constamment croissante~
décroissante ou st~ti.~uirc,et sa valeur d'équilibre Noe si elle
existe. L'accroissement de la population entre la génération n et
n+1 est
Nn +1 - Nn = (Wn - 1) Nn~
la décroissance de la population a lieu si Wn- 1 '< O.
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• Lorsqu'on étudie des modèles pour lesquels les générations
se recouvrent, paramètre temps continu, on utilise "le paramètre
malthusien", m, défini comme la racine de l'équation
J00 -mxo e lx bx dx = 1
où lx est la proportion de la population qui survit jusqu'à l'âge
x et bx est le taux de natalité à l'âge x. Approximativement, la
popul~tion caractérisée par le paramètre m augmentera ou diminuera
1
au taux de e m par génération. Cette dernière signification de m
n'est parfaitement acceptable qu'en absence de facteurs de régu:
lation de l'effectif dépendants de la densité de la population, et
si la population a une distribution d'â~e stable. Dans ce cas, ~
est approximativement égal à B-D où B est le taux de natalité i~s­
tantané et D le taux de mortalité instantané. A chaque génotype 'i
correspond une valeur mi = Bi-Di' La moyenne de mi calculée sur
l'ensemble de la population définira le paramètre malthusien m,
indice de &a variation d'effectif de la population étudiée. m est
donc dans ce cas la mesure de la valeur adaptative de la population
lorsque les générations se recouvrent, analogue à W(approximati-
vement m est équivalent à log W).
b. Evolution des fréquences génotypiques d'une population
strictement apomictique.
Considérons une population homogène pour le mode de reprodUc-
tion par apomixie absolue. A la génération n les fréquences des
génotypes et leurs valeurs adaptatives sont :
génotypes fréquences valeurs adapta.tives
xx Pn W1
xy 2Qn W2
yy Rn W3
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La valeur adaptative moyenne de la population est
w = w1 Pn + 2 w2 Qn + w3 Rn'
et 18s fréquences des divers génotYP8s à la génération suivante,
seront Pn
Pn +1
w1
=
w
2~+1 = 2w2 Qn
W
Rn +1 =
w3 Rn
W
La fréquence de l'allèle x sera:
w1 Pn + w2 Qn
w
w
6 (p +Q ) =
n n
et son acroissement entre la génération n et la génération n+1 sera:
Pn (w1-1 ) + Qn (w2-1 )
L'étude de l'équilibre de la fréquence d'un allèle n'8st dans
ce cas p8~ un paramètre intéressant pour la population qui prati-
quement se comporte comme un ensemble de sous-populations (chacune
correspondant à un génotype) en compétition.
Dans ces conditions la valeur adaptative propre de chaque gé-
notype ne peut être considérée comme une constante même si l'en-
vironnement de la population est stable, elle dépendra de la fré-
quence des divers gén.otypes qui constituent la population avec
lesquels il entre en compétition pour 11 exploitation d'un même
milieu. Cette compétition est d'autant plus forte que les génot~pes
sont plus voisins.
L'analyse mathématique de ce problème est déjà classique, il
s'agit des travaux de Haldane,Lotka, Volterra et Kostitzin pour
l'analyse déterministe. Diverses analyses probabilistes ont été
réalisées par Bartlett et Leslie.
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1. Analyse de Haldane (1924)
un +1 = 1-k
et si Uo désigne le rapport à la génération 0 des fréquences des
phénotypes (A) et (a)
u = (1_k)-n li .
n 0
On suppose ~ue la population est constituée uniquement
de deux phénotypes CA) et (a). A la génération n la fréquence des
(A) est un' celle des (a) est 1. On ne s'intéresse donc qu'aux
fréquences relatives des deux phénotypes. Les valeurs sélectives
des deux génotypes sont dans le rapport 1 pour (A) à (1-k) pour
(a). A la génération suivant~ n aura:
un
La proportion des phénotypes (a) relativement à la population
totale est désignée par Yn dans la nième génération. Alors
1 1..:...-__
Yn = 1 + Un = 1+(1-k)-n U
o
YoYn = ----....!-~n---
Yo + (1-k)- (1-yo)
Ainsi Yn tend vers 0 quand n augmente indéfiniment et la propor-
tion des phénotypes (a) tend vers 0, si k est positif. Si k est
faible, cas d'une sélection très lente
1
Yn = 1 ... e kïl
Pratiquement, quelque soit le nombre de phénotypes en présence,
une différence sélective entre les phénotypes aura pour conséquence
l'établissement du phénotype le mieux adapté aux dépends des
autres. Si l'environnement est stable et homogène la population
sera monomorphe.
FELLER (1967) a repris cette analyse en étudiant les varia-
tions d'effectifs de la population. Si m A et m a désignent les
valeurs adaptstives de chaoune des sous-populations de phénotypes
(A) et (a) respectivement,
= 1-k.
mA> ma> 1 les deux sous-
une progression géométri-
décroit géométriquement,
s'accroitre géométrique-
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Les effectifs des deux sous-populations sont à la génération n
NA,n = NA,o m~ et Na,n = Na,o m~ •
L'effectif de la population globale est N + N et Y
n
la pro-A,n a,n
portion de la population (a) est :
Na,n
Y = ~....-~-=---n N +NA,n a,n
Le taux d'accroissement moyen de la population d'ensemble, un est
donné par
Ainsi le taux d'accroissement moyen de la population d'ensemble
varie de génération en génération (ce qui n'est pas le cas de
chacune des sous-populations pour lesquelles mA et ma étaient
supposés constants~ Si k est positif la population d'ensemble
tendra asymptotiquement vers une population de taux d'accroissement
mA·
L'expression de Yn indiqué que la dimension relative de la
sous-population (a) tend vers 0, mais si
populations augmentent toutes deux scIon
que, si mA> 1) ma la sous-population (a)
mais la population d'ensemble continue à
ment,
si mA = 1) ma' la sous-population (a) tend à disparaître selon .
une progression géométrique négative, et l'espérance de l'effec~if
de la sous-population (A) est constante No. La population d'en-
semble décroit de No+N'o à N6 •
L'appréciation de l'importance du remplacement du phénotype
(a) par le phénotype (A) pour la population dépend des conditio~s
de Il environnement. Si celui-ci impose un effectif constant pOUT
la population, le remplacement de (a) par (A) n'est pas un avan-
tage en soi pour la population, mais une modification du processus
de remplacement qui permet de compenser la disparition précoce 'des
phénotypes (a) (un tel mécanisme pouvant être une migration). 81
l'environnement est stable et si la valeur adaptative de la popu-
lation d'ensemble, f dépend de l'effectif réel de la population,
le remplacement de (a) par (A) se traduira par un comportement
nouveau du taux d'accroissement de la population, en fonction de
-55~
l'effectif réel. Dans certains cas le remplacement de (a) par (A)
se traduira par l'acquisition d'un effectif d'équilibre de la
population différent de celui connu lorsqu'il était (a). C'est en
définitive ce dernier point de vue qui permettra d'apprécier la'
nouvelle valeur sélective externe de la population, cf~st à dire
les nouvelles possibilités d'extension de l'espèce.
Ainsi l'avantage conféré par un mode de reproduction parti~
culier ne peut être uni~uement apprécié d'après la valeur adaptative
moyenne de la populcltion. Il faudra nécessairement tenir compte
d'une composante particulière de l'environnement d'un phénotype
donné, qui est la présence d'autres phénotypes èn compétition, ,
leur densité modifiant l'expression de la valeur adaptative de oe
phénotype. C'est pourquoi il est nécessaire d'obtenir une expression
de l'effet de l'environnement génétique lui-même.
2° Analyse selon les modèles de compétition
L'utilisation d'un modèle à paramètre temps continu est
ici plus simple. Soit NA l'effectif de la sous-population de phéno-
type (A) et Na celui de la sous-population de phénotype (a). Les
taux d'accroissement intr~nsèque (paramètres malthusiens) sont
mA et ma' Les variations d'effectif de chacune des deux sous-po~u­
lations sont déterminées par les équations
d Na
mA NA fA (NA Na)=dt , 0d Na
= ma Na - fa (NA Na)·dt ,
Les fonctions fA et fa traduisent les modifications du taux d'aè-
croissement qui dépendent des effectifs réalisés dans la population
et expriment les pressions sélectives de l'environnement, par
l'intermédiaire de la composition génétique de la population. E~
première approximation on peut supposer que le degré de compéti-
;
tion se traduit par une modification de mA et ma qui dépend liné-
airement des effectifs de chaque sous-population NA et Na- Ainsi
les équations (ï) s'écrivent:
~ =7\(l.. on obtient:1-a lâa'
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où riA' ~a' ~A' \J aa traduisent la compétition entre les deux
individus A, des individus a sur les individus A, des individus
A sur les individus a, et les individus a entre eux. KOSTITZIN
(1937) indique (après VOLTERRA) que lorsque les populations en
compétition ont des exigences très voisines (ce qui est probable-
ment le cas pour deux phénotypes d'une même espèce), les coeffi-
cients p sont liés par la relation
rAA ~aa - rAa ~aA = o.
Dans ce cas, en posant ~A = ~A = ~AA et
N ~a
A,o
= -~_..-.-_-
~A
N
a,o
e
dt
Ainsi, même en introduisant une régularisation par des facteurs'
dépendants de la densité, un seul phénotype sera finalement repré-
senté dcns la popuh, tion et sa croissance sera réglée par l' équ$.-
tion de croissance logistique
= ( mA - ()AA NA ) NA·
m
La population atteindra l'effectif Noe A = ~_A si le phénotype (A)
élimine (a), ou l'effectif Noo,a = ;a' si~) est éliminé. La.
coexistence des deux phénotypes n'estaîhéoriquement possible què
~ m '
si ~A = ~a ,c'est à dire si leurs taux d'accroissement iptrin-
sèque~ pondéré~ par leurs pouvoirs de compétition sont égaux; la
.
moindre différence entr2ine l'élimination d'un des phénotypes. ;
Ainsi, l'analyse du comportement d'une population apomictique ap-
solue met en évidence deux résulta.ts importants:
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10 si les conditions d'environnement sont stables, et si le
milieu est homogène (une seule niche écologique pour l'espèce), la
population sera à l'équilibre monomorphe pour le phénotype le mieux
m .
adapté (au sens de 10 plus brande valeur -:A-). L'acquisition derA .
caracteristiques nouvelles a lieu par le remplacement pur et simple
d'un phénotype par un autre.
20 le paramètre malthusien seul ne permet pos d'indiquer le
phénotype de meilleure valeur sélective ; la vraie valeur sélective,
qui permet de prédire à la fois le phénotype éliminé et l'effectif
réalisable par la population, est mA - ~A N (où N = NA + À Na).
Cette dernière valeur, même dans un environnement constant, est
variable avec N et donc au cours du temps. Si l'on considère que
l'environnement modifie l'affectif d'équilibre d'une population
par l'intermédiaire de facteurs "dépendants de la densité", cette
dernière expression de la valeur adaptative permettra de tenir
compte des variations de l'environnement.
3° Le théorème de la sélection naturelle en régime d'apomixie
absolue.
Soit N l'effectif de la population d'ensemble, Ni le nombre
d'individus de génotype i ; la fréquence du génotype i est P. =N.N-1 •l. l.
Soit ml.' la voleur adaptative du génotype i m. est tel que
d N' J l.
dtl. mi Ni" La valeur adaptative moyenne de la population est
ni = l mi Pi.
i
Si l'on désigne par Gi la contribution, propre au génotype i, à la
valeur adaptative de la population, on peut écrire :
mi = ni + Gi "
"
dPj
dt'"+Lidt
dm'l.\
_ L. P.
. l.l.
didt
On étudie la variotion de la valeur adaptative moyenne m de la
population.
dN'l. m· N' = N m' p. pa.r définition de mi.dt l. l. l. l.
dN
"
'\ dN =[ dNiQt = N 'S miPi puisque N =L Ni'
-arl. i i dt
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dPj _ 1 (
dt - NT N
dP' p. r.~ = mi p. - mi Pidt J. ~ .~
= Pi (mi - in)
soit, dPi = Pi Gi'dt
D'où,
am
=L p. dm' + )" (m + Gi) P·G·dt ~i J. dt i J. ~
=2- dm' +2: 2 '"Pi
, p·G· puisque p·G· = o par définitiondt ~ ~ 4- ~ ~i i ~
de Gi .
~ 2 - dm;~ PiGi est la variance génotypique VG de la population, ~ Pi dt-
~ ~ :,
est la moyenne des variations mdes valeurs adaptatives de chaque
génotype. Le théorème fondamental de la sélection naturelle pre~d
alors la forme
Le taux d'accroissement de la valeur adaptative moyenne de la po-
pulation est égal a la somme de :
1° la variance génotypique en valeur adaptative de la population
et de
2° la moyenne des taux d'accroissements des valeurs adaptatives
de chaque génotype.
Nous avons vu précédemment que la valeur mi telle que ~i miNi
est une expression composite qui tient compte à la fois du taux
d'accroissement intrinsèque de la population de génotype i et de
son contrôle par les facteurs dépendants de la densité. L'expre~sion
de mi est alors m'i - ;1 N et le terme mdevient
..
m = -~ ~
.. ~
~
dN
dt
-59-
puisque m'i et ti sont_des constantes. Si la population est en -
cours de croissance ~ sera inférieur à la variance génotypiqqe
et peut même être, dans certaines conditions, négative. Ainsi,
sans que l'environnement physique de la population n'ait subi d~
modifications, l'accroissement de la valeur adaptative de la popu-
lation d'ensemble ne résulte pas du processus de sélection lui-même
Autrement dit, le principe selon lequel une population évoluerait
dans un milieu constant de façon à rendre maximum sa valeur adap-
-.
tative moyenne n'est pas acceptable. Cela résulte du fait qu'une
population réelle, dont l'effectif est nécessairement borné par-
les conditions de milieu extérieures à la population, connaît une
modification de son milieu interne génétique de par sa réponse
même à la sélection naturelle.
Nous rencontrons ainsi une prem1ere difficulté, la comparaison
du pouvoir évolutif de deux modes de reproduction peut difficil~ment
s'évaluer à l'aide des "théorèmes de la sélection naturelle ll • En
outre les variations de ID ne peuvent pas représenter simplement.
les variations du milieu. L'analyse du rôle du mode de reproduction
pour l'ajustement d'une population à un environnement variable en
est complilluée.
MAC ARTHUR (1962) a essayé de remplacer la valeur adaptatiye
précédemment définie par la IIcapacité portante Kil du milieu pour
une population donnée, c'est à dire l'effectif de la population
pour lequel le taux de natalité équilibre exactement le taux de-mor-
talité. La transformation d'une population sous l'ac~-J.on de la
sélection naturelle ne se traduirait pas par un accroissement de K.
Ce qui semblerait toujours décroître sous l'action de la sélection
naturelle, c'est la densité de la ressource limitante exigée pour
maintenir la population a un niveau constant. Ce concept permet-
trait alors de reconsidérer la charge, ou le fardeau, génétique
d'une population non pas en termesde morts génétiques équivalents
(notion issue directement de l'utilisation de la valeur adaptative
pour décrire l'évolution d'une population) mais en termes de gas-
pillage de la ressource naturelle limitante.
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Nous limitons ici la critique de l'utilisation de la notion
de valeur adaptative comme critère d'appréciation de l'avantage
conféré par un mode de reproduction. L'étude du théorème fondame~­
tal de la sélection naturelle dans le cas d'une population dont le
mode de reproduction est l'apomixie facultative permettra une meil-
leure appréciation de la complexité du problème.
c. Evolution des fréquences géniques d'une population à
apomixie facultative.
1. Evolution des fréquences géniques
Le modèle à générations discontinues sera utilisé. Les géno~
types et leurs caractéristiques sont :
valeur
Géno- adapta- Ftéquence Caractéristiques
types tive
xx w1 Pn (1-k )sacs embryonnaires non réduits, k sacsréduits allofécondes
xy w2 2Qn (1-k) sacs embryonnaires non réduits,k sacs
réduits allofécondés
yy w3 Rn (1-k)sacs embryonnaires non réduits, k sacs
réduits allofécondés
Pn +1 = ~(..;.1...;-k;;;.s..)_P-=n=--W....J1_+......;;;;k~(P..,n!l:ll-.+_Q;:w.pdo.l)...;2_W......1__
W
Quand la fécondation a lieu
des gamètes. Les fréquences
sont :
elle résulte et l'union au hasard
des génotypes à la génration suivante
2Qn+1 = 2 (1-k)Qn W2 + 2k(Pn +Qn)(Qn+Rn )w2
W
Rn +1
(1-k) Qn w3 + k (Qn + Rn)2w 3=
W
où Vi = Pn w1 + 2Qn w2 + Rn w3·
La nouvelle fréquence de l'allèle x est:
Pn+1+~+1= ~ (Pn+~) [Wt(Pn+~)+ W2(~+~)J
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Introduisons les paramètres Q 0 A définis au sous-para-vxx, vxy, 'Jyy
graphe la, qui représentent l'écart d'avec les fréquences génoty-
piques à la panmixie. On a :
= p 2 0
nvxx
Q
v yy'
Pn = Pn+Qn et qn = Qn+Rn désignent les fréquences de x et y
respectivement à la génération n
w = 'll1 P~ 9 xx + 2PnCln w2 9 xy + q~ w3 eyy.
Puisque Pn = p2H, 8 xx = p~ + P~ (9 xx-1 ), et pareillement pour
Qn et Rn'
W = P~ W1+2Pn~ w2 + q~ w3 + P~ w1 ( 9xx-1)+2Pn~w2(exy-1 )+q~W3
(9 yy-1).
Désignons par wp l'expression de la valeur adaptative moyenne de
la population si les fréquences génotypiques de la panmixie étaient
réalisées, on a :
- -
wn = w~n + w 6,n
où we,n = P~ w1 (exx-1)+2Pn~W2(exy-1)+q~ w3(9yy_1 ) est la correc-
tion à la valeur adaptative panmictique due à l'écart des fré-
quences des génotypes avec l'équilibre.
we n peut être positif ou négatif. Par exemple We est négatif., . ,n
s'il y a un excès d'homozygotes (par rapport à l'équilibre panmic-
tique) et des valeurs adaptatives de l'hétérozygote qui peuvent
même être légèrement supérieures aux valeurs adaptatives des homp-
zygotes.
Etudions la variation de fréquence de l'allèle x
tion n et la génération n+1
L~p = ~ Pn(Pn W1+qnW2 ) +
w
entre la généra-
par t due à la pan-
mixie dans Pn+1 et~+1
part due à l'a-
:pomixie dans
Pn +1 et Qn+1
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k
=-
w
k
=-
-w
k -
- --=-Pn ww e,n +
t-k
-w
/jp = k
w 2dp
k
w
Pn W +1.::!L.p Q--6,n W n-n
par
L-,_. ~
en remplaçant
dw dwg,n
dp dp
d'où enfin
dw
2dp ,
Ap = Pn%l2W w
( - + 1w 9,n ~ Cln
ou encore
!6P =
-w
dw 'Ainsi, 6p = 0 ne correspond pas à dp = 0 lorsClue les fréCluen~es
de l'éCluilibre panmictique ne sont pas atteintes; une populati9n
où le mode de reproduction est l'apomixie facultative n'évolue donc
pas a priori vers une position d'éCluilibre Clui rende maximum sa
valeur adaptative.
Si on reprend l'image des topographies adaptatives de Wrig~t,
m~me lorsClu'un seul locus est concerné, le déplacement du point
représentatif de la population ne se fera pas le long d'une ligne
de plus grande pente.
L'éCluilibre diffèrera toujours du maximum de wsi les valeurs
8 peuvent rester en permanence différentes de 1, c'est à dire s'il
existe pour la population une valeur d'éCluilibre de l'écart des
fréCluences génotypi~ues d'avec les fréCluences panmictiques, ainsi
1
Clue cela a lieu parfois pour une populdtion panmictiClue où on cbn-
sidère deux loci dont le paramètre D "de déséCluilibre du linkage"
se maintient à une valeur différente de 0 (par suite d'épistaxie).
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dwL'évolution vers l' équilibre dP" = 0 peut avoir lieu par escil-
lations successives amorties.
L'équation (j) peut s'écrire encore
dWe,n -dw WLlp Pnqn ( - k - k Pn B,n= cri> -2W dp W
soit, en remarquant que
dw
dp = + (1-k)
dWe+ k _~..i.,n:;;;;...dp ,
~p =
L'expression
:Pn<ln
2 Vi
( + (1-k) dWe,n-~-~) - k Pndp
w
~,n •
w
-*= W ' ,n
est une nouvelle fonction de la valeur adaptative de la population
qui ajoute à la valeur adaptative en régime panmictique (1-k) fois
la fraction de valeur adaptative due à l'écart d'avec la panmixie.
Le coefficient (1-k) est exactement le taux de production de sacs
embryonnaires non réduits.
L'accroissement de la fréquence de l'allèle x s'écrit alors
Lorsque les valeurs de e sont proches de 1, le terme
négligeable et Q) est approximativement
We ,n de v-ient
W
dp
C'est à dire que en état de quasi-equilibre panmictique (état où
les valeurs 8 sont très voisines de 1, atteint rapidement d'après
les équations d'évolution de 6) la population évolue vers une posi-
tion quasi-stable des fréquences des allèles x et y correspondant
au maximum de w~~ . Cette expression est approximative ; elle est
un peu analogue à la situation de "quasi-équilibre de linkage"
décrite par Kimura (1965) lorsqu'il s'agit de l'évolution de deux
loci dans une population panmictique.
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2. Le théorème de la sélection naturell~ en régime d'apomixie
facultative.
Les notations utilisées sont celles des modèles à paramètre
temps continu. Nous reprenons la démonstration de Kimura (1958)
dont la généralité permet l'introduction de la situation de l'apo-
mixie facultative. Les étapes de la démonstration sont IGS sui-
vantes : mij est la valeur adaptative (au sens du paramètre
malthusien) du génotype ij (l'un des allèles est i, l'autre j).
On distingue formellement mij de mji , qui sont cependant bien
entendu, égaux.
n .. = n .. est le nombfe de génotypes ij de la population
1.J J1.
totale diploïde d'effectif N. La population a donc 2N gènes, 2Ni
est le nombre d'allèles.
-1P.. = n .. N est la fréquence du génotype ij.
1.J 1.J
-1 ,P. = N. N = / P..•
1.. 1. j 1.J
mij = Bij - Dij où Bij est le taux de natalité des génotypes ij et
Dij le taux de mortalité. Dans l'intervalle (t, t+dt) la variation
d'effectif de l'allèle i est donnée par:
dNi \' \"
- Lm . . N.. = N / m.. P.. ,dt j 1.J 1.J J 1.J 1.J
et par sommation,
dNi
dt P ..1.J
dPi
dt
d N' '\ \"dt (T) = 4- mi J' P. , - P. Lm. . P. .
J 1.J 1. ij 1.J 1.J
dPidt = P. (m. - Iii),1. 1. •
-1 '" -" J" .en posant m. = P. Lm . . P .. , m = 1 m.. P. .• usqu 1.C1. le
1.. 1. J' 1.J 1.J '.-: 1.J 1.J1.J
calcul est analogue à l'analyse en régime d'apomixie absolue. Du
fait des disjonctions réalisables par l'apomixie facultative la
valeur adaptative du génotype mij peut être décomposée suivant les
effets attribuables à chaque allèle et à leur interaction :
m.. = ni + E. + E. + E..•J.J 1. J 1.J
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Ei et Ej sont les effets additifs des allèles i et j1tij est le~r
interaction due aux effets de dominance. Ces 'luamtités sont dé-
finies en minimisant :
S 'P (m ID E E)2 On obtient ainsi les énua~
=?-. ij ij - - i- j • '3.
tions normai~s pour le s .8, : 2E, p. + 2 1 p. k Ek = 2 1 l', kM, k fi"
_ J. J. J.. k J. lf J. J. V
avec Mik = mik - m. La variance généti'lue (ou géni~ue selon
Kimura (1958»), 'lui est un~ part de la variance génotypi'lue (variance
d'ensemble des mij , comprenant les effets de dominance t ij ) est
alors évaluée à
~ 2 - dPi f.1\Vg = 2 L Pi. E, = 2 z.. E, (1/i ,J. i J. dt
L'introduction des paramètres Sij tels ~ue Pij = Sij Pi. p j • dans
les é'luations normales CD conduit à l'écriture:
Ei + I Pk e 'k ~ = ~ Pk e 'k M' k ®k • J. k J. J..
La variation de la valeur adaptative mo~enne de la population
s'écrit:
am
dt "Lij
dmij
dt P .. + L m..J.J ij J.J
dP' .J.J
dt
i,
d 'Q· .
'='J. J
dt
d ai ~ - O.
dt
P •k 9ik Ek + t M. . p. P .ij J.J J. •• J
[P. 9 J.'J' = 1 et en différenciant
. J. •J.
"a. J
, + L p.
"i i J..
dPi
dt
~
L
i
= Vg + 2 ~ dPi
ik dt
en utilisant la relation <D
Puis'lue l p. P , 8 . , = P .,i J. •• J J.J .J
Le deuxième terme du membre de droite de ~ est égal à
" dP' . \.::V
'- M. . J.J et en substituant 8 .. p. p. à Pi J' il devient:i j J. J dt J. J J. • J .
" dPi J' " ~ dP'" d eij Iii\L. Mi J' dt - 2 '- 1d. , P ,~, ~+ '- M. . p. l', ~ij ij J.J .J J ij J.J J.. .J dt.
~ dP' , dP' , ~
L. M.. P ,e·· dt' ft = L ( dtJ. ft LM . . P , 9iJ,), et en utilisant 0tij J.J .J J.J i j iJ .J
® devient
, dp··
'- l'il.. dtJ. J
i j J. J
Dt où
2[
ik
dPj
dt
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devient
"L M.... l. Jl.J
= Vg + L. (1\1. . - E. -E .) P. P.ij l.J l. J l.. .J d 9ijdt @.
En utilisant la notation Mij - Ei - E j = dij , déviations dues à
la dominance, et en reportant ® dans (Il, on a
dJÏi
dt
~
Vg + L Pijij
,
+ L d.. P..ij l.J l.J
dLog Q • •\,Il J
dt
expression du théorème fondamental de la sélection naturelle
donnée par Kimura (1958), soit en utilisant C.) pour la dériva-
tion par rapport au temps.
1
~ = Vg + di + L d .. P..
. ij l.J l.J
En régime d'apomixie absolue nous avions obtenu
1 0 Si d. . = 0 l J • \.,1.
. l.J 17l.,vJ
tiques, et identiques
Donc
, Vg = VG et les deux expressions sont iden-
aussi à la situation en régime panmictique.
à fréquences génotypiques égales, en absence d'interaction
interallélique d~e à la dominance, le taux de variation de la
valeur adaptative moyenne de Id population ne dépend pas ,du
mode de reproduction (apomixie absslue, facultative ou p~­
mixie) •
2° si dij ~ 0 pour au moins une valeur de ij et S ij constant~
(dans le cas de la panmixie 5ï.j = 1 \1i , "iI j ), ® devient
dJÏi _
'""""dt - Vg + rfl
alors que ® est toujours dJÏidt
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VG> Vg du fait de la dominance et par suite:
en régime d'apomixie facultative où les fréquences génotYP~ques
ont atteint l'équilibre panmictique (situation équivalente à
la simple panmixie) la v4riation de la valeur adaptative mo-
yenne de la popul~tion est inférieure a celle d'une population
1
de même constitution génotypique en régime d'apomixie absolue,
s'il existe des interactions interalléliques (dominance).
Dans ce cas l'acquisition des fréquences alléliques d'équi-
libre est plus rapide en régime d'apomixie absolue et la population
aboutit plus tôt a la composition qui lui confère sa valeur adap-
tative maximum.
Si une valeur élevée de ID correspond à une installation rapide
d'une population dans un nouveau milieu (taux de croissance intrin-
sèque), l'apomixie absolue permettra, dans cette situation le t~i
le plus rapide du génotype le mieux adapté et donnera donc à la
population un avantage dans la compétition avec d'autres espèces
susceptibles d'utiliser le même milieu.
Ajoutons que si le génotype de valeur sélective la plus él~vée
est hétérozygote la popul~tion peut atteindre cette valeur quan~
le mode de reproduction est l'apomixie absolue, ce qu'elle ne f~ra
pas si le mode de reproduction est l'apomixie facultative. En
terme de "morts génétiques" ou de "charge génétique" cela veut .
dire qu'une charge due à l'avanta6e hétérozygote se maintiendra
là où il y a disjonction et non en apomixie absolue. De même lors
du remplacement d'un allèle par un autre, la charge de substitu~ion
sera moins élevée en régime apomictique absolu, l'élimination de
l'allèle défavorable étant plus rapide.
3° si dij ='= 0 et S ij ± C (0 une constante qui vaut 1 dans
le cas de {'équilibre panm1ctique). Dans ce cas, le signe de
'" dL (.:1 ••?-. d . P og ~~ J " d" . l t t d lIt·~J iJ ij dt ~n ~quera s~ a s ruc ure e a popu a ~o~
rend ou non l'apomixie facultative avantageuse par rapport à la
panmixie, à variances géniques égales. Nous avons montré que dans
le modèle à paramètre temps continu ,
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Q . . (t) = 1 + e -kt (9 -1 ) •
u 1.J o,ij
dLog9ij (t)
dt
d 9ij(t)dt - - XX .:L
~j (t)
_ k (9 ., -1) -kt
O,1.J e
=-----------1 + e-kt(S .-1)
o,iJ
Illustrons l'application de ces expressions dans des situations
simples
a. dominance deux allèles A. A. (dominance pour le caractère
--'~~"""'''''''---'-'----''';''~1.- J -
valeur adaptative)
- dominance de l'allèle avantageux
m.. = 0 M.. = a+d = 2a1.1. 1.J
Si 6o,ij >1, excès d'hétérozygote initial par rapport à la pan-
mixie, le terme de correction due a la dominance et au non équi-
libre panmictique est négatif, le taux d'accroissement de la va-
leur adaptative sera plus faible que celui obtenu avec la même
variance génique en régime panmictique.
Si 90 ,ij<:1, moins d'hétérozygotes qu'à l'équilibre panmictique,
l'apomixie facul tative oondtl.Ï.ra pour une même valeur de Vg à un ac-
croissement supérieur de la valeur adaptative de la population.
Ceci veut dire qu'en régime d'apomixie facultative, l'accrois-
sement de valeur adaptative sera d'autant moins élevé si au départ
les hétérozygotes étaient en surnombre du fait qu'une partie de .
l'accroissement de valeur adaptative est gaspillée par une diminu-
tion de la fréquence des hétérozygotes avantageux. Cette diminution
de ~ est d'autant,plus élevée que k est plus grand. Ainsi, pl~s
le taux d'apomixie est élevé plus le bénéfice dû à l'excès d'hét~­
ro!ygotes est longtemps maintenu. Autrement dit une population
panmictique gaspille brutalement sa réserve en valeur adaptative!
due a l'excès d'hétérozygotes ce qui diminue considérablement la'
variation de fi alors qu'en apomixie facultative la diminution
progressive des hétérozygotes perturbe moins nettement la variation
de fi.
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Il s'agit là d'un facteur de stabilité pour la population
à apomixie facultative dont l'accroissement de la valeur adaptative
se maintient sans fléchissement important.
- dominance de l'allèle désavantageux
M.. = 01\1.. = a+d= 0, M.. = 2a, d.. = d ..=O d.. = -a.1.1. 1.J JJ 1.1. JJ 1.J
La situation est inverse de la précédente et les conclusions
opposées.
b. superdominance pour la valeur adaptative deux allèle A. A.
--=-------=------------::;.-----------1. ~J
Mii = ° , Mij = 3a ,Mjj = 2a dii = àjj = 0, dij = 2a
La situation est la m§me que précédemment, l'effet de dominance
étant renforcé. Les conclusions seront identiques:
à partir d'une population où la fréquence des hétérozygotes
est supérieure à celle de l'équilibre panmictique, plus le
taux d'apomixie est élevé et plus la population conserve longtemps
l'avantage conféré par les hétérozygotes; la variation de sa va~
leur adaptative n'est que faiblement diminuée par le retour pro-'
gressif a l'équilibre panmictique. Une population panmictique
subira au départ un affaiblissement considérable de l'accroissem~nt
de sa valeur adaptative cet accroissement est ensuite supérieuf.
Le retour rapide à la situation panmictique peut se tra-
duire par une valeur négative de ~ et donc une diminution de ID •
3. Influence de la limitation de l'effectif de la population
absolue, l'effet de.
(la niche écologiqu~
le remplacement du '
d'accroissement réel
M = ID - f (N).oùdNCit=NM
Kimura (1958) a montré que lorsque f (N) = KN, on peut écrire
De même que dans le cas de l'apomixie
la limitation de l'effectif de la popul~tion
disponible n'est pas inÏinie) se traduit par
taux d'accroissement intrinsèque par un taux
M tel que
dM +..JYL =
'dt c Vg + r1l +
dLogS
dt où c = i ·
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La variation de ~ est d~e aux caractéristiques Vg et aux termes
d'environnement qui sont: mvariations d'environnement extérieur
à la ~opul~tion diminué de ~ et~é dL~~ e variations des car~c­
téristi~ues du système de reproduction de la population (environ-
nement "intérieur"). Les modifications du milieu extérieur seront
étudiées par l'intermédiaire de ~ et de ~ •
III - Conclusions
L'étude de l'évolution de la valeur adaptative des popula-
tions dont le mode de reproduction est l'apomixie facultative de
taux de sexualité k a montré:
1° la nécessité de caractériser l'état de la population par
les paramètres Sij qui définissent l'écart des fréquences réelles
des génotypes de la population par rapport aux fréquences théori-
ques de la panmixie (loi de Hardy-Weinberg).
En absence de sélection les fréquences génotypigues tendent
asymptotiquement vers les valeurs de l'équilibre panmictique.
S'il existe un certain taux d'autogamie une valeur d'équilbre dïf-
férente sera asymptotiquement atteinte.
2° en régime d'apomixie absolue, dans un milieu uniforme, homo-
gène un seul phénotype élimine tous les autres ; la population
est monomorphe. Le taux d'accroissement de la valeur adaptative'
comprend : a) une part due à la variance génotypique de la popu~
lation, b) une part due à la varidtion de la valeur adaptatiye
moyenne de la population. Cette dernière varie avec l'environne~ent
extérieur et av~c l'environnement génétique même ddnS un milieu~
stable de par l'intervention de facteurs de régulation dépenddnts
de la densité.
)0 en régime d'apomixie facultative si les fréquences génoty~
piques ont atteint l'équilibre panmictique la population se com~
porte sous l'action de pressions sélectives comme une populatio~
panmictique.
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4° hors des fréquences génotypique~de l'équilibre panmictique~
l'évolution de la population â apomixie facultative sous l'actio~
de pressions sélectives ne tend pas â rendre maximum la valeur
adaptative moyenne de la population (w). La valeur adaptative
moyenne W doit être décomposée en deux termes: a) wp valeur adap-
tative d'u~e population panmictique de même fréquences géniques,
b) w~ la contribution à la valeur adaptative due aux écarts avec
"l'équilibre panmictiqu~. Lorsque l'écart avec l'équilibre panmic~
tique est faible, we négligeable devant w, la population est dite
dans une situation de "quasi-équilibre panmictique". Dans ce cas,
l'évolution des fréquences géniquos est telle qu'elle rende appr~­
ximativement maximum la fonction
5° l'évolution de la valeur adaptative moyenne ~ est diffé-
rente de celle d'une population panmictique, lorsque les fréquenoes
génotyp1ques de la population à apomixie facultative ne sont pas
celles de l' équilibre panmictique'. Les effets dus aux interactions
alléliques (dominance) tendent_à modifier ~. La valeur adaptative
moyenne peut même décroître ~ <0 si par exemple l' allèle res-~
ponsable de la plus grande valeur adaptative est dominant et qu'il
(
y a un excès d'hétérozygotes relativement aux fréquences de l'éq~i-
libre panmictique.
La comparaison des comportements d'une population panmict~­
que et d'une population à apomixie facultative est de ce point dé
vue très instructive. La population panmictique, rejoint en une .
génération les fréquences de la loi de Hardy-Weinberg, d'où une ;
modification brusque de l'évolution de la valeur adaptative; une
population à apomixie facultative tamponnera sur plusieurs généra-
tions le retour aux fréquence s pamnictiques et l'évolution de W :
ne subira pas de modifications brusques. Dans la situation précé~
demment décrite, ~ peut être rendu négatif en régime panmicti~ue
et pas en apomixie facultdtive, pour des fréquences génotypiques
de départ identiques.
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L'apomixie fdcultative a donc pour effet de tamponner les
variations de valeur adaptative dues aux fluctuations accidentelles
qui écartent la population de son équilibre panmictique (réductions
d'effectif, migrdtions, colonisation) et permettre une meilleure
continuité dans la compétition av~c les autres espèces pour l'ex-
ploitation d'une niche écologique. Une brusque diminution de la
valeur adaptative peut être catastrophi~ue, alors qu'un accrois-
sement de valeur adaptdtive moins rapide n'a que des effets mineurs.
Les charges génétiques des populations panmictigues et
apomictiques facultatives.
L'étude des valeurs adaptatives conduit naturellement à
l'analyse des charges génétiques "gene tic load" supportées par les
populations naturelles. L'analyse précédente montre que diverses
charges doivent être considérées pour l'effet différentiel du mode
de reproduction :
les charges de substitution (remplacement d'un allèle par
un autre) diffèrent par les rapidités d'élimin~tion de l'allèle
défavorable ;
les charges dues à la ségrégation peuvent ne pas exister
dans une population à apomixie absolue et sont différents pour une
popul~tion à apomixie facultative qui n'est pas à l'équilibre pan-
mictique des fréquences génétiques
les charges de mutation sont différentes, les mutations
récessives défavorables ne se manifestant pas en absence de recom-
binaison (apomixie absolue)
enfin dans le cas d'une apom1x1e facultative, où le taux
de sexualité est très faible, l'apparition de génotypes issus de:
croisement se traduit généralement par une rupture des associati.ons
géniques équilibrées, l'apparition de mutations défavorables ré~
cessives à l'état homoz~gote et des pertes chromosomiques dues à
des méioses anormales du fait des accidents chromosomiques main~
tenus au cours des générations de mitoses, une charge de "sexualité"
apparaît, charge qui n'est pas uniquement décrite par les charges
de recombinaison et de mutation.
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Les différentes charges dépendent du taux de sexualité k
et varient différemment avec k. De ce fdit il doit exister des va-
leurs de k ~ui rendent minimum la charge généti~ue globale de la
population. De ce point de vue un certain taux d'apomixie facult~­
tive pourrait être optimum ; ~ue la population tende, ou non,à
1
adopter cette valeur optimale si elle peut êtrd sélectionnée est
un autre problème.
Nous avons déjà signalé ~ue l'évolution des populations à
apomixie facultative ne rendait pas maximale la valeur adaptative,
ce dernier paramètre ne décrivait peut-être pas correctement le
comportement d'une population dans son milieu. MAc ARTHUR (1962)·
suggère ~ue l'adaptation conduise à rendre minimale la quantité
de facteur limitant nécessaire à l'installation d'une population
d'effectif donné.
B. Etude des vitesses d'évolution
L'étude du remplacement d'un allèle par un autre a montré
qu'une population apomicti~ue n'était pas désavantagée du point
de vue de l'accroissement de sa valeur adaptative, relativement à
une population panmictique. Si on considère les monditions d'ins-
tallation dans une population panmicti~ue d'un allèle responsable
du développement de sacs embryonnaires non réduits, le problème
est celui de la croissance relative de deux sous-populations :
l'une apomictique, l'autre sexuée.
La sous-population apomictique augmente son effectif
a) en fonction de sa valeur adaptative moyenne,
b) en fonction de la proportion de la sous-popul~tion sexuée qui
devient apomict±que à chaque génération.
La sous-population sexuée perd à chaque génération une partie
de sa descendance qui devient apomictique. La sous-population apo-
mictique évolue à cha~ue génération en sélectionnant progressive~
ment le génotype de plus grande valeur adaptative tandis que la
sous-population sexuée évolue en modifiant les fréquences des
allèles les plus avantageux et en créant des combinaisons nouvelles
supérieures. Si la valeur adaptative moyenne de la sous-population
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sexuée ne lui permet pas de compenser sa fraction qui devient
apomictique, l'allèle sexué disparaitra complètement. La valeur
adaptdtive de la sous-population apomictique augmente à la fois
par le processus de sélection et à la fois par l'apport des des-
cendants apomictiquas de Id sous-population sexuée qui constituent
un échantillonnage de la valeur adaptative améliorée suivant le '
mode de reproduction panmictique.
Le maintien de l'allèle sexué dépendra donc de la croissance
relative des valeurs adaptatives de ch~que sous-population. La
sous-populdtion apomictique peut supplanter la sous-population
sexuée, même en ayant une valeur adaptative inférieure, grâce à
l'apport des descendances apomictiques de la sous-population sexuée.
Schématiquement la situation pourr~it âtre la suivante:
mA valeur adaptative moyenne (paramètre malthusien) de la
sous-population apomictique
ms valeur adapt~tive moyenne (pa.ramètre malthusien) de la
sous-popul~tion sexuée
O\A proportion de de scendance apomictique issue de la sous-
population sexuée
NA effectif de la sous-population apomictique
Ns effectif de la sous-population sexuée,
dNA (t) (mA + ~A
Ns(t) ) NA(t)
Q)J
= NA(t)dt
l dNs(t) (ms - O(A Ns(t) ) Ns(t).dt = NA(t)
Si les conditions de milieu sont telles que mA<O et mS)O, le
système CD admet une solution qui correspond à un cycle périod:j.-
que de variation de NA et de NS (lois de Volterra) et il est '
ainsi possible d'observer des populations hétérogènes pour l'apo-
mixie, certaines plantes étant intégralement apomictiques d'autres
intégralement sexuées.
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Cette possibilité est liée aux conditions d'évolution de
mA et mS' mA et mS ont été étudiés dans le cas où un seul locus
était considéré. Pratiquement, les possibilités de survie de A
et S sont liées à leur aptitude à acquérir les nouvelles carac-
téristiques génétiques qui conditionnent le maintien de mA et mS
à un nivea~:uffisant dans un milieu en évolution. Ce qui importe
donc ce sont~'vitesses d'évolution" des populations apomictiques
et sexuées.
1. Acquisition de mutations nouvelles dans les populations
sexuées et asexuées (Crow et Kimura 1965).
Les systèmes sexués panmictiques/et apomictiques sont com~
parés pour l~ taux avec lequel des combinaisons géniquas favorab~es
peuvent ~tre incorporées dans la population. Pour que deux muta-.
tions favorables soient incorporées dans un même genotype, il
faut que la 2~mutation ait lieu dans un descendant de l'individu
où la première mutation est app~rue, lorsque le mode de reproduc-
tion est l'apomixie absolue. Par contre, lorsque la multiplication
sexuée à lieu divers mutants peuvent être réunis dans un même in~
dividu par recombinaison.
Crow et Kimura (1965) ont calculé le nombre de mutations
qui peu.ent être incorporées dans une population sexuée relative-
ment au nombre incorporé dans une population asexuée, pour un
même nombre de générations. La formulation mathématique est la
suivante : On pose :
N effectif de la population
U taux de mutations favorables par individu par génération
pour l'ensemble de tous les loci
g nombre moyen de générations entre l'arrivée d'une mutation
favorable et l'arrivée d'une autre mutation favorable dans
un descendant de la première
x =-tr- nombre d'individus tel qu'en moyenne une mutation ait lieu
s avantage sélectif moyen d'un mutant favorable.
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La signification de g est également "le nombre de générations requis
pour que le nombre cumulé de descendants d'un mutant soit égal à x,
effectif tel qu'en moyenne un mutant y apparaisse".
Soit Pi la proportion d'individus qui portent le gène mutant dans
la ième génération g est donné par :
Si Po est la proportion
En supposant s faible, et donc une variation(
Ig
x = 1 Npdt
10J
initiale de mutants,
lente de p,
(Haldane 1924).p = Po
Po +(1_po)e-st
Po =+ et en reportant ® dans CDEn partant d'un seul mutant,
et en intégrant,
CD N Log N-1 + e sgx =-s N
d'où ..
11Log lN(e sCD g =--L UN - 1) + .s
Dans une population apomictique un nouveau mutant sera incorporé
toutes les g générations ; dans une population sexuée tous les mu-
tants peuvent être éventuellement incorporés (soit NUg en g géné-
rations). Le rapport des mutations incorporées dans une population
sexuée à celle d'une population asexuée est
~ Log (N (e sUN
U et s n'interviennent que par leur rapport ~ ; un tableau à
double entrée (~ et N) calculé par Crow et Kimura, souligne
~ .l'énorme avantage" du point de vue de l'incorporation des mutations
favorables, d'un système permettant la recombinaison.
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En remarquant que la probabilité pour qu'un mutant soit fa-
vorable est plus grande lorsque son effet est petit (donc U croît
quand s décroit)~ on voit que l'avantage de la recombinaison est
d'autant plus élevé que l'évolution procède par petites étapes
micromutationnelles z d'où un plus grand avantage de la sexualité
sur l'apomixie.
Enfin l'avantage de la recombinaison augmente avec l'effec-
tif de la population. Ces conclusions sont valables lorsqu'on
traite de mutants bénéfiques en eux-mêmes. La situation est plus
complexe lorsqu'on analyse des mutants qui sont par eux-mêmes dé-
favorables mais avantageux en recombinaison. Ceci correspond aux
schémas des topographies adaptatives de Wright où les deux maxima
adaptatifs Ca b) et CAB) sont séparés par un minimum. Les fréquences
des allèles A et B ne peuvent croître progressivement de façon que
la population de Ca bJ devienne CA~), malgré une valeur adaptative
supérieure de CA~). Ainsi, sauf accident d'échantillonnage{dérive)
une population à reproduction sexuée ne pourra passer de la valeur
adaptative correspondant à Ca b) à la valeur adaptative supérieure
(AB). Par contre une population apomictique s'y établira dès que
la deuxième mutation individuellement défavorable apparaitra chez
un individu porteur de la première.
Ainsi, la reproduction sexuée est désavantageuse si l'évo~
lution procède essentiellement en associant des groupes de muta-;
tion individuellement défavorables m~is collectivement bénéfiques.
Cependant~ si les loci considérés, a et b, sont en linkage
étroit, la trajectoire suivie par la population correspond à une
dépression moindre de la valeur adaptative entre les deux pics
Ca b) et CAB) et la popul:.1tion sexuée aura davantage de chances·
de passer de l'état Ca b) à l'état (AB). Ainsi un linkage étroit
renforcera la tendance à la construction de complexes géniques
coadaptés dont des cas extrèmes seraient la dépendance fonctionnelle
connue dans un opéron ou même un cistron.
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Remar~uons qu'une population à apom1X1e facultative amort~t
comme nous l'avons montré, les variations de la valeur adaptative
moyenne et a donc un effet analogue au linkage. C'est donc une
deuxième possibilité d'incorporer des groupes géni~ues coadaptés'
tout en conservant l'avantage de la recombinaison pour les muta-
tions individuellement favorables.
En conclusion, une population apomict1que incorpore beau-
coup plus lentement qu'une population sexuée les nouvelles muta-
tions individuellement favorables mais par contre peut évoluer
par élabordtion de complexes géniques coadoptés, les gènes étant
individuellement défavorables. Suivant les structures génétiques
prédominantes l'un des deux modes reproductifs sera avantageux.
Une population sexuée évoluera de façon à accumuler les
types de gènes qui sont bénéfiques en combinaison avec un grand
nombre de gènes. Si la population est ancienne, l'évolution peut
avoir incorporé presque tous les gènes qui agissent additivement
la variance additive du fait de la fixdtion de la plupart des
allèles aura disparu et la plus grande part de la variance géné-
tique sera due à des gènes ayant des intéractions complexes. La
population ne continuera d'évoluer que si elle a la possibilité
d'incorporer ces types géni~ues soit par accroissement du linkage
antre les loci intéressants soit par l'acquisition d'un mécanisme
apomictique.
L'arrivée à ce stade de développement de la population s~p­
pose une action prolongée et uniforme de la sélection.
II. Les données d'une analyse par simulation (Reed, 1967)
A. Vitesse d'évolution
La vitesse d'évolution est une mesure des variations au
cours du temps des valeurs moyennes des différents caractèr~s s'il
s'agit de variations quantitatives, ou de l'apparition de nouveaux
états pour des variations qualitati~eso Lorsqu'on étudie des va-
riables qualitatives, où le remplacement d'un état du caractère
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par un autre correspond au remplacement d'un allèle par un autre,
la vitesse d'évolution peut être mesurée par le nombre de mutations
qui se sont installées dans une population, pour une période donnée.
mesure d~ la vitesse d'évolution pour des vari.:1bles qualita-
tives.
Si S1' S2' ••• Sn sont les valeurs sélectives des n mutations
favorables en cours d'installation dans la population, et si Pi .
est la fréquence de l'allèle favorable muté i' on peut définir E
la vitesse d'évolution à l'instant t par,
nE=L
i=1
CD
où t est mesuré an nombre de générations.
On étudie la moyenne de E, évaluée sur une période T
étendue rel~tivement au temps mis par un allèle favorable pour
passer de Pi = a à Pi = 1. Soit E (T) cette moyenne, on a :
n
E(T) =L
i=1
fT Si
o
dt
n
\" g. (t) = n S,L ~
i=1
-où S est la moyenne des valeurs sélectives des n mutations pour
la période T. En prenant S = 1 pour la période T, on voit que la
vitesse d'évolution pour cette période peut être représentée par
le nombre de mutations qui se répandent dans la population toute
entière au cours de cette période.
On voit que cette mesure de la vitesse d'évolution considère
des gènes indépendants les unes des autres, c'est à dire effica-
cement séparables par crossing-over et sans interactions épista-
tiques entre eux. D'où la définition de la vitesse d'évolution:
"La vitesse d'évolution, à chaY,.ue instant, est proportion-
nelle au nombre de mutations sélectionnées positivement qui sont
capables de se répandre sans interférer les unes avec les autres·,
que ce soit par épistasie ou par suite d'une insuffisance de
crossing-overs. Pour une espèce sans recombinaison (apomictique
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absolue) il n'y a à cha~ue instant qu'une seule mutdtion qui soit
susceptible de se répandre sans interférence avec les autres mu-
tations du fait de l'absence de crossing-overs".
Ainsi, apparemment la vitesse d'évolution est incomparable-
ment plus grande pour unG espèce sexuée. Cependant le concept de
gène est totalement différent. Lorsqu'il s'agit d'une espèce à
reproduction sexuée la mut~tion correspond à un locus ou à des
loci très liés alors que pour une espèce apomictique la mutation
correspond à un génotype entier qui constitue un ensemble de
valeur adaptative supérieure. Une mesure plus réaliste portera donc
sur l'évolution des mesures des caractères des individus qui cons-
tituent la population, sans qu'il soit alors possible de se ramener
au nombre de gènes effectivement sélectionnés.
mesure de la vitesse d'évolution pour des variables quan-
titatives.
On n'étudie pas la variation des fréquences géniques mais
les variations dans le temps des valeurs moyennes des mesures de
différents caractères, faits sur chaque individu de la populationo
Les différents caracteres sont contrôlés par des gènes qui sent
plus ou moins en interaction ou communs, leurs mesures sont donc
plus ou moins en corrélation.
La valeur adaptative d'un individu donné est une fonction
de la valeur de ses différents caractères; elle vaut s (x1 ,X2 0 ••
Xi, •• xn )· Vij est la covariance des deux caractères Xi et B j
pour l'ensemble de la populationo La variation de la moyenne d'up
caractère s'exprime par sa dérivée par rapport au temps qui est
donnée par (Heed (1967) d'après Barricelli, 1964) :
dt
n
=.L
11.=
V.
1.r
è) s(x1 x2 .oox. . ° x~)'9 1., ~
L'analogue de la formule CD est
Os d.Xr
dt
d'où E =
n,
.1-: 11,J=
V..lJ
Os
llx.
J
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Cette dernière expression ne décrit ~ue les modifications des
phénotypes moyens de la population au cours du temps. Le nombre
de gènes, ni les contributions individuelles des gènes aux vari-
ances et ~varia.n.ces Vij , :~, interviennent dans les expressions
de E et d~ . Ceci veut dire ~ue les expressions de E et de
~r ne sont pas modifiées, en première approximation, selon
que les divers caractères ~uantitatifs sont contrôlés par un ou
plusieurs gènes. Ainsi, la vitesse d'évolution ~uantitative ne
serait pas influencée par l'existence ou non de recombinaison.
B. Données de l'anal~ar simulation
Le programme d'analyse par simul~tion établi par Reed
(1967) était partiellement destiné à étudier la signification
évolutive de ces deux descriptions de la vitesse d'évolution.
Si la variation a lieu par acquisition de nouvelles expressions
qualitatives des différents caractères, la vitesse d'évolution
sera plus élevée là où la recombinaison est possible, si la va-
riation est due à des modifications continues de l'expression
quantitative de différents caractères la vitesse d'évolution ne
dépend pas du déterminisme génétique des variations et par suite
ne dépend pas des possibilités de recombinaisons attachées à u~
mode de reproduction ou à un autre.
1° Représentantion schémati~ue des exp~riences de sélection
La description du mécanisme de compétition entre deux géno-
types est réalisée à partir d'un schéma de jeu analogue au "poker ll •
Deux génotypes en compétition sont d~ns la situation suivante:
chacun reçoit avec les probabjlités h et 1-h une carte forte ou,
faible (milieu favorable ou défavorable) et peut répondre par:
passe, mise fdible, mise forte (à passe correspond la mise la
plus faible) avec des probabilités caractéristiques du génotyp~
(les mises peuvent correspondre ~ des réactions de développement
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et las probabilités aux aptitudes à réaliser un fort ou un faible
développement). Les résultats de la compétition sont les suivants
si les deux génotypes ont f~it des paris différents (options de
développement différentes) celui dont le pari est le plus élevé
élimine l'autre; s'ils ont fait le même pari celui dont la carte
est la plus forte élimine l'autre.
Chaque génotype est représenté par une série de 36 bits qui
sont :
C.O. HH
a 1 ••• a 3 a4·· .aB
HL(H) F M Ln LL(H)
ag •.... a13 a14···· a 18 a1g·· a 21 a24· a 26 a2g·· a31
Les bits sont consacrés à la description des caractéristiques sui-
vantes des génotypes :
F
M
m
caractéristique de croisement
probabilité d'une mise forte avec un jeu fort
probabilité d'une mise fdible avec un jeu fort quand il
n'y a pas eu de mise forte
bits disponibles pour décrire un mode d'héridité par
gènes majeurs défini plus loin
: probabilité de mutation
probabilité d'une mise forte avec un jeu faible
probabilité d'une mise faible avec un jeu faible qu~d
il n'y a pas eu de mise forte
borne supérieur de l'ampleur de la mutation possible.
règle de mutation: avec la probabilité M on déCide, par u4
processus au hasard, qu'un des huit nombres précédents sera muté,
d'une valeur absolue inférieure à m choisie au hasard parmi toutes
celles possibles.
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règle de croisement : les génotypes sont disposés sur une
liste. Après chaque série de jeux deux a deux, cha~ue génotype d~
rang impair de la liste a une probabilité R de se croiser avec le
génotype de rang pair qui le suit. R est la valeur absolue de la
différence entre les deux parcimètres de C.C. des deux génotypes.
Le croisement se traduit par l'obtention des 4 descendants suivants:
a 1 a 2 a 3 ... an an +1 a 36 parent 1
a 1 a2 a 3 ...• an bn+1 b36 1descendantsb1 b2 b3 CIl 0 0 0 bn an+1 • 0 fi ~ a36
b1 b2 b3 D 0 0 0 bn bn+1 b36 parent 2
La place n du C.O est déterminée par un nombre au hasard.
Le comportement des génotypes dont les caractéristiques
sont des probabilités correspond à une détermination polygénique
(ou autre) de la variation qui est continue. Le comportement cor-
respond donc à une sélection de variables quantitatives.
Pour permettre une description d'un processus héréditaire
par gènes majeurs on introduit les propriétés suivantes déterminées
par les bits de F.
Si a 14 (premier bit de F) est 1 la stratégie avec
des jeux faibles est contrôlée par un système de gènes majeurs
agissants de la façon suivante :
si a 24 (premier bit de LH) est 1 le génotype mise toujoursfort sur un jeu raible,
s'il est 0 il ne misera pas fort. a 24 décrit ainsi deux
allèles
si a 29 (premier bit de Lh(H)) est 1 et si a est 0 la mise
sera toujours faïble sur un jeu fai~ie et l'allèle 0
(avec toujours a 24 = 0) donnera toujours la mmse pas~e.
Si a 18 (dernier bit de F) est 1 la stratégie avec des jeux
forts est contrôlée par un système de gènes majeurs agissants de
la façon suivante :
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si a4 (premier bit de HHP est 1 le génotype mise toujours
fort sur un jeu fort; s'il est 0 il ne mise pas fort
si a g (premier bit de HL(H)) est 1 le génotype mise toujours
faible sur un jeu fort (si a4 est 0) et si a g est G le génotype
mise toujours passe sur un jeu fort (si a4 est 0).
2° Données des "expérimenta.tions"
Chaque expérimentation a été répétée 10 fois et les conclu-
sions résultent de la moyenne de ces "expériences". Chaque ren-
contre entre deux génotypes comporte 20 donnes le résultat
global de ces 20 donneo décide de l'élimination.
Trois catégories d'expériences sont réalisées chaque fois
a. une expérience où le croisement n'a jamais lieu
b. une expérience où le croisement est obligatoire
c. une exper1ence où le croisement est déterminé par la
règle de croisement définie plus haut.
A. Experimentation dans le cas où le comportement n'est pas
déterminé par des gènes majeurs.
Initialement les probabilités suivantes sont nulles
HH mise forte avec jeu fort
HL mise faible avec jeu fort
LH mise forte avec jeu faible
LL mise faible avec jeu faible.
L'évolution a lieu par mutation et sélection. Dans les trois caté-
gories d'expérience (pas de croisement, croisement libre, croise-
ment obligatoire), HH tend vers 1 le plus rapidement, puis LL vers
1 également, HL et ~ restent voisines de O. Ce sont les 4 valeurs
optimales obtenues par l'analyse théorique des stra.tégies. Les -
trois évolutions sont très semblables et rien ne montre que le
croisement ait une influence quelconque sur la vitesse d'amélioration.
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L'ampleur des mutations m a été établi tres bas au commen-
cement des expériences de façon à simuler des mutations polygéniques
(invisibles). Dans la seule expérience où le croisement est impos-
sible, m a légèrement augmenté. Il était stationnaire ailleurs.
La probabilité de mutation M décroit dans les 3 expériences.
La conclusion essentielle est qu~ dans cette expérimentation,
qui simule l'évolution par ~odificcltions quantitatives progressives,
la possibilité de croisement n'accroît pas la vitesse d'adaptation.
B. Expérimentation dans le cas où le comportement est déterminé
par des gènes majeurs.
Partant des mêmes valeurs initiales de HH' HL' LH et LL les
moyennes de ces paramètres évoluent vers les valeurs optimales
1, 1/0 et o. L'évolution vers l'optimum est plus lente en absence
de croisement; l'évolution la plus rapide a lieu lorsque le crQi-
sement est obligatoire. Cependant les différences ne sont pas
aussi accusées que l'étude des yit~sses d'évolution par Fisher
(1958) ne le laissait pr0voir. Ceci peut être du aux raisons sui-
vantes :
1° les valeurs sélectives des différents facteurs mendéliens
HH' HL' ~ et LL sont très différen~gpuisque la propriété de mise
fort avec un jeu fort est prédominante. Ce fait est important là
où l'on ne considère que 4 caractères.
2° la valeur sélective de la propriété LL dépend fortement
de l'abondance des individus HH.
Ces deux interprétations correspondent tout à fait aux
propriétés d'indépendance des 6ènes cons~dérés dans la définition
de la vitesse d'évolution. Clest pourquoi un schéma de sélection
modifié a été proerammé par Reed.
C. Schéma modifié
Afin d'éliminer la plupart des intéractions et les diffé~
rences de valeur sélective entre les différents caractères, les
génotypes sont caractérisés par cinq paramètres (x1,x2,x3,x4,x5~
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et la sélection du génotype vainqueur est obtenueen comparant la
somme des cinq paramètres. Dans le cas des gènes majeurs on ne
considère que le premier bit de chaque paramètre. La stratégie
optimum est réalisée pour les maxima des 5 paramètres (1 pour cha-
cun dans le cas des gènes majeurs). Initial~ment tous les nombres
sont a ; les règles de mutation et de croisement sont les mêmes
que celles définies précédemment.
Là encore, dans le cas d'une évolution par modifications
quantitatives progressives le croisement n'apporte aucun avantage
s~lectif. Lorsque l'évolution a lieu à partir de gènes majeurs,
les différences entre les expériences avec et sans croisement so~t
cette fois extrèmement nettes et correspondent à ce qui est at- :
tendu à partir de la loi sur les vitesses d'évolution de Fisher.
D. Sélection pour l'aptitude au croisement
En partant du schéma modifié deux expériences de sélectio~
ont été construites l'une où l'évolution a lieu à partir de gènes
majeurs, l'autre à partir de modifications quantitatives progres-
sives. Les règles de croisement ont été légèrement modifiées. Si
les deux génotypes ont la valeur 1 pour a 1 (premier bit du GO) ils
peuvent se croiser ; ils ne le peuvent pas si l'un des deux au
moins est O. Au début de l'expérience 50 % environ des génotypes
étaient dans l'impossibilité de se croiser.
Dans l'expérimentation à évolution par genes majeurs le taux
de génotypes ayant la possibilité de se croiser tend rapidement
vers 1 ; là où l'évolution a lieu par variation ~uantitative pro-
gressive ce taux continue de fluctuer aléatoirement autour de -i-.
Ainsi 11aptitude au croisement n'est une caractéristique héré- i.
ditaire sélectivement avantageuse que dans le cas d'une évolution
r.
par acquisition de gènes majeurs. "
Les conclusions sont résumés dans les cinq graphiques ci7,
joints.
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Bien entendu, cette analyse par simulation n'est qu'un
modèle extrèmement simplifié des situations qui ont lieu réellement
dans la nature. ~n particulier le processus de transmission de
l'aptitude au croisement ne correspond nullement au mécanisme de
l'a~omixie que nous avons étudié. ~n effet un génotype 0 pour a 1
ne peut pas transmettre cette caractéristique par croisement alors
que dans l'apomixie étudiée il continue à fonctionner comme pol-
linisateur. L'analyse par simulation montre que l'impossibilité
de se croiser n'est pas contre-sélectionnée ; il est vraisemblable
qu'avec un processus semblable à la diffusion par pollinisation
de cette propriété, la valeur 0 pour a 1 se répandrait dans la po-
pulation entière, ce qu'il ne pourrait faire que si les pressions
sélectives sont faibles dans le cas d'évolution par gènes majeur~.
III - Conclusions rel~tives a l'étude des vitesses d'évolution.
Les deux analyses (celle de Crow et Kimura, et celle de Reed)
mettent en évidence cette conclusion fondamentale: l'avantage ou
le désavantage du mode de reproduction apomictique dépend essen-
tiellement des mécanismes génetiques qui contrôlent l'évolution
des valeurs adaptatives des génotypes.
Si les gènes qui contrôlent la valeur adaptative agissent
additivement et indépendemment les uns des autres, leur accumula~
tion dans la populcltion est favorisée par un mode de reproductio~
qui permet la recombinaison. Les génotypes capables de se croiser
seront même sélectionnés.
Lorsque le contrôle des valeurs adaptatives dépend de sys~
tèmes géniques en fort~ interaction, ou même de simple modifica-
tions quantitatives du fonctionnement des génotypes la possibilité
de recombinaison n'apparait nullement avantageuscl pour la popula-
tion. Il est même vraisemblable que par suite du mode d'héritabi-
lité de l'apomixie, la sexualité disparaitra dans cette dernière
situation.
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Les conclusions suivantes peuvent sembler contradictoires
entre ces deux analyses : le calcul de Crow et Kimura montre que
la recombinaison est d'autant plus avantabGUSe que l'ampleur des
mutdtions est plus faible et le taux de mutation plus élevé.
Cette situ~tion se rapproche de l'évolution par modification quan-
titdtive progressive décrite par Read, pour laquello l'aptitude.
au croisement ne confère aucun avantage.
b~ réalité cette contradiction apparente disparait si l'on
tient compte du fait que les conclusions de Crow et Kimura ne sont
valables que pour des gènes agissant additivement, alors que le
processus de mutation adopté, même dans le modèle simplifié de Reed,
ne correspond pas à des actions additives.
Pratiquement lorsqu'on considère l'évolution d'une population
naturelle,
1° si le milieu évolue lentement de telle sorte que la valeur
adaptative ne doive être modi~iée que par des variations quantita-
tives progressives de différents car~ctères (par élaboration de
complexes géniques ou modification du fonctionnement du génotype)
l'apomixie n'apparait nullement désavantageuœet si son détermi-
nisme génique apparait accidentellement il envahira la population.
si le milieu subit une évolution très r~pide ou discontinue
imposant des variations adaptatives brusques, la reproduction
sexuée donnera seule uno chance de survie a la population grâce à
la possibilité de recombiner rapidement des c~ractéristiques favo-
rables indépendantes. Une population apomictique n~ s'adaptera pas.
2° si les conditions du milieu sont inchangées depuis très
longtemps, la population se sera de mieux Gn mieux adaptée en aQcu-
mulant rapidement la plupart des mutations favora"bles additives,
grâce à la recombinaison et un progrès ultérieur ne sera réalisable
que par l'exploitation de la variabilité bénétique infixable,
permise par l'apomixie. Une population ancienne dans un milieu
stable pourrait alors avoir avantage a passer du mode de reproduc-
tion sexué au mode apomictique.
~-------~
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3° enfin dans une situation où le milieu varie rapidement
et défavorablement pour la population;sijcalle-ci n'évolue pas
assez vite un équilibre mobile entre génotypes sexués et apomic-
tiques peut s'établir (situation des modè18s introductifs). Une
faible propo~tion de génotypes sexués améliore trop lentoment la
valeur adaptative moyenne des éléments apomictiques qui décroissent
alors relevant ainsi la proportion de génotypes sexués dont l'aug-
mentation permet par contre coup un nouvel accroissement de la
sous-population apomictique, etc •.. Une population dans une telle
situation pourrait se maintenir dans un milieu difficile en sé-
lectionnant des complexes géniques favorables à partir d'un fond
d'effets additifs sans cesse amélioré.
Cette dernière situation est le seul exemple d'une popu-
lation qui puisse être/de façon stable/hétérogène pour l'apomixie
et la reproduction sexuée.
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CHAPITRE IV - Structure des populations apomictiques et les con~
ditions d'environnement.
L'analyse théorique suivante est due à LHVINS (1962,1963,1964);
elle est destinée à préparer la description des populations natu-
relles de l'espèce Panicum maximum et à rendre compte de l'aptitude
du mode de reproduction par apomixie facultative à réaliser des'
structures de population optimales.
A. Les fondements théoriques de l'analyse de LBVINS
Les notions de valeur adaptative utilisées se rapprochent du
concept de valeur sélective externe de S. WRIGHT; l'analyse étu-
diera plutôt la sélection interpopulation puisqu'il s'agit de dé-
finir des structures de population optimales (une population de
structure donnée en remplaçant une autre de moindre valeur adap~
tative).
1° - Ensemble des valeurs adaptatives et fonction adaptative
Dans un milieu oomportant, pour une espèce donnée, plusieurs
niches disponibles, on peut définir chaque phénotype par l'ensemble
de ses valeurs adaptatives (wi ) relatives à chaque niche.
L'ensemble des phénotypes d'une population peut être repré-
senté par l'ensemble des valeurs adaptatives de chacun des phéno-
types. Une r,présentation multidimensionnelle est réalisée, chaque
axe correspondant aux valeurs adap~atives d'une niche donnée. Cèt
ensemble représentatif d'une population est l'ensemble des valeurs
adaptatives F.
La population est représentée par le point dont les coordon-
nées sont les valeurs adaptatives moyennes pour chaque niche.
Si wi est la valeur adaptative de la population dans la
niche i, wij la valeur adaptative du p~énotype j dans la niche i
et q. la fréquence du phénotype j,
J
w. =L q. w1.'Ti •
1. i J ..,
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Toute population composée d'un mélange d'i~dividus de deux
phénotypes sera représentée dans l'espace des valeurs adaptatives
par un point situé sur la droite qui joint les points représenta-
tifs des deux phénotypes composants (dans le cas où on se limite
à deux niches). L'ensemble des valeurs adaptatives, étendu F; com-
prend, en plus de F, tous les points qui correspondent à des mé-
langes des phénotypes représentés dans l'ensemble F. F' est le
plus petit ensemble convexe contenant F.
Si F est convexe, F = F', tout point de l'ensemble des va-
leurs adaptatives possibles est réalisable par une populdtion
monomorphe. Si F est concave, il existe des points de valeur adap-
tative qui ne peuv8nt être atteints que par des populùtions poly-
morphes.
Pour un phénotype donné il existe un environnement optimum
théorique y ; si la valeur réelle de l'environnement i (niche i)
est Si et la valeur adaptative du phénotype d'environnement optimum
y sera dans la niche i :
w. = w (i, y) = w [ c / s. -y)]
J. J.
Y est aussi une mesure du phénotype en unité d'environnement;
Si-Y est aussi la déviation du phénotype étudié par rapport au
phénotype optimum pour la niche i.
On suppose que w (z) est une fonction monotone non-décrois-
sante, non négative. C est uœconstante positive qui mesure l'in-
tensité de la sélection contre une déviation donnée de l'optimum,
C mesure inversement l'homéostasie de l'organisme, c'est à dire l
son aptitude à se reproduire et à survivre dans des environnements
qui ne sont pas optimaux.
La fonction adaptative (A (w t ,w2 ) dans un environnement ~
deux niches) est choisie de façon a décrire aussi bien que possible
la valeur sélective d'une population relativement aux autres popu-
lations dans une sélection interpopulations. Sa forme fonctionnelle
dépend du type de sélection et de la structure de l'hétérogénéité
dans l'espace et le temps de l'environnement.
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Une population optimum est celle dont la représentation
dans FI correspond à la plus grande valeur de A(W 1 , w2 ).
On peut montrerqUb, avec les fonctions w(z) retenues
Théorème: une population qui rend maximum A(w 1 ,w2 ) est repré-
sentée par un point sur la frontière de F' entr0 les points
Sauf lorsque la frontière est une droit~, chaque point de
la frontière admissible représente une et une seule population.
Si F est convexe la population optimum est monomorphe ; si
F est concave la population optimum peut être monomorphe ou poly~
morphe (pour au plus deux phénotypes).
Lorsque C est grand (faible homéostasie) ou que les niches
sont très différentes, l'ensemble F est concave dans la région
moyenne, et lorsque C/S2_Si) croi t, la concavité Si étend vers le~
extrémités de la frontière admissible. Ceci revient à dire que
lorsque la différence entre Ivs environnements étudiés est érande
relativement à la tolérance pour la diversité de llenvironnement~
F est concave.
2° Structure du milieu (è.§luX niches)
a. environnement stable dans le tem~s et hétérogène dans llespace
On suppose que les individus sont distribués au hasard dans
les deux niches, sans considération de leur' phénotype (hypothèse,
qui sera ultérieurement abandonnée)
Si Fest conv.exe la population optimum sera monomorphe, de
phénot~pe intermédiaire (ce ne sera pas le phénotype le
mieux adapté à l'une ou l'autre niche). Slil y a un gra-
dient géographique pour les fréquences relatives des
deux niches chaque population locale sera optimalement,
monomorphe et nu C >"':1':"'7GIaUn cline dans le phénotype al~
lant du phénotype le meilleur dans la niche 1 au phéno~
type le meilleur dans la niche 2.
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Si F est concave la popul~tion optimum est monomorphe d'un
des deux phénotypes les mieux adaptés dans l'une ou
l'autre niche. Le long d'un gradient géographique pour
les fréquences relatives des deux niches l'optimum res-
tera uniformément le phénotype de la niche 1 jusqu'à une
certaine fréquence de la niche 1 à partir de laquelle
l'optimum restera uniformément le phénotype de la niche 2.
La structure de population optimum pour ce dernier cas est
celle d'un mécanisme d'isolement entre les rdces au niveau du
seuil de fréquence relative des deux niches~ empêchant les croise-
ments entre les i~dividus adaptés à chaque niche. L'apomixie se-
rait là particulièrument efficace.
b. environnement uniforme dans l'es~ace, hétérogène dans le temps
On suppose qu'il n'y a pas de corrélation entre les envi-
1
ronnements des générations successives (loptimum est ainsi tou-
jours le même et la valeur adaptative ne peut être améliorée par
changement).
Si F est convexe la populdtion optimum est monomorphe de
phénotype variant continument dans l'espace avec les fréquences
des niches ~ui alternent ddns le temps. En général la population
optimum nlest pas optimale pour l'une ou l'autre niche.
Si F est concave la population optimum est polymorphe, mé-
lange des t~pes adaptés aux deux niches. Le lon~ d'un gradient
dans la fréquence des deux niches on devrait observerun gradient
dans les proportions des mêmes deux types.
c. environnement hétérogène d~s l'espace et le temps
S'il existe plusieurs populations pour lesquelles la valeur
adaptative moyenne sur les niches est la même, dans un environ-'
nement hétérogène, la population la plus adaptée sera celle dont
la valeur adaptative varie le moins de niche à niche.
Si F est concave la population sera monomorphe du phénotype
spécialisé dans la niche la plus fréquente ; si F est convexe la
popul~tion optimale sera monomorphe intermédiaire.
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Ces conclusions sont légèrement modifiées par la flexibilité
du développement des phénotypes qui tend à rendre l'ensemble des
valeurs adaptatives plus convexe. Dans la situation a le type de
développement optimum des phénotypes est tel que le phénotype
puisse varier de façon continu avec l'environnement si F est con-
vexe. Si F est concave un processus de développement qui permette
le passage d'un état discret à un autre suivant la valeur seuil
de certains facteurs de l'environnement est optimum. Dans la situa-
tion b si F est convexela~arme de réaction est analogue à la sit~a­
tion a, si F est concave l'optimum de développement est un mélange
de développement continu et par seuils.
Si dans la situation a on abandonne l'hypothèse de la dis~
tribution au hasard des individus dans les niches, en supposant
qu'ils tendent à s'installer dans leur niche préférentielle, les
conclusions sont modifiées ainsi :
- si tous les individus préfèrent la même niche et qu'à l'in-,
térieur d'une niche la valeur adaptative est indépendante de la
densité de la population, la sélection pour la niche réduit la va-
riance de l'environnement de sorte qu'une population polymorphe ,
optimale dans un ensemble de valeur adaptative concave est moins
vraisemblable.
- si chaque phénotype choisit préférentiellement la niche où
il est le mieux adapté et où la préférence pour une niche est mo-
difiée par la densité une population polymorphe optimale sera plus
vraisemblable.
En résumé, "un polymorphisme statique, c'est a dire l'exis-
tence d'une diversité stable et permanente à l'intérieur des popu-
lations où les tJpes sont supérieurs à tous les autres dans cer-,
taines phases de l'environnement ou niches, peut constituer un
bon système adaptatif pour l'~spèce. Ceci constitue une assurance
vis à vis des fluctuations aléatoires dans l'environnement. Le
polymorphisme statique ne peut être avantageux que lorsque la
-différence entre les niches dépasse une certaine valeur minimale
qui mesure la tolérance individuelle ou homéostasie".
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"La différenciation géographique en races locales, sous-
espèces, écotypes ou clines constitue un autre système adaptatif".
La théorie de Levins étudie le "polymorphisme écologique",
c'est à dire la coexistence de deux ou plusieurs phénotypes dont
chacun est adapté dans une ou plusieurs niches.
"Le polymorphisme écologique n'est optimum que lorsque
l'environnement subit des chan~ements d'amplitude suffisante de
sorte que l'ensemble des valeurs adaptatives de la population par
rapport aux deux environnements extrèmes soit concave, ou lorsque
les deux niches qui sont elles-mêmes suffisamLlent distinctes ont
lieu dans des prop~rtions variables de telle sorte que chaque niche
soit prédominante une partie du temps.
L'hétérogénéité spaciale ne contribue au polymorphisme
qu'indirectement. S'il y a davantage de niches il est vraisemblable
que certaines d'antre elles sont suffisamment éloignées pour do~­
ner un ensemble de valeurs adaptatives concave".
Appliquée à l'étude des populations submarginales, l'ana~
lyse de Levins permet la discussion suivante. "Vers les régions
écologiques extrêmes de la distribution d'une espèce le nombre qe
niches utilisées décroit vraisemblablement, mais des différences
relativement mineures de l'environnement deviennent plus importante
lorsqu'un facteur pénétrant est extreme et l'homéostasie éventuel-
lement affaiblie. Ainsi, l'ensemble des valeurs adaptatives peut
devenir plus concave dans les zones marginales, ce qui aboutit
à un polymorphisme su·bmarginal et à la formation de races".
On peut considérer que l'on obtiendra des races discrètes
lorsque l'ensemble des valeurs adaptatives est concave et que
l'optimum local est monomorphe. Ainsi des espèces sous-dominant~s
assez peu polymorphes devraient montrer de plus grandes différences
entre les populations géographiques que des espèces dominantes
plus polymorphes. Une espèce dominante au polymorphisme faible;
(ensemble des valeurs adaptatives convexe)devrait montrer une va-
riation continue le long d'un gradient de l'environnement.
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)0 Conditions pour que le polYEorphisme soit avantageux pour
une populdtion (Levins 1964).
On suppose que la valeur adaptdtive de chaque génotype
dépend de son écart d'avec le phénotype optimum dans l'environne-
ment donné. La valeur adaptative de la population est exprimée
comme une fonction des paramètres du système génétique (effet
phénotypique moyen d'une substitution de gène, taux de mutation)
et de l'environnement (moyenne, variance et autocorrélation).
L'analyse porte sur l'effet de la'variation aléatoire de la sé-
lection lorsque l'environnement d'une génération est en corréla-
tion avec les environnements des générations précédentes (Ienvi-
ronnement est supposé uniforme dans l'espace et variable dans le
temps).
Si l'environnement ne présente qu'una fdible autocorrélation
(qui se traduit par une autocorrélation faible de s coefficient
de sélection à chaque génération), le polymorphisme n'est désira-
ble ~ue lorsque s a une distribution bimodale dont les modes eo~t
suffisamment éloignés. Ce polymorphisme est stdble et impose pour
§tre réalisé un système génétique tel qu'il y ait une grande
variance généti~ue due aux intéractions épistatiques et une compo-
sante additive minimale.
Si l'environnement présente une très forte autocorrélatiQn
le polymorphisme est optimum du fait qu'une grande variance géné-
tique permet une puissante réponse à la sélection. Dans ce cas la
variance génétique sera principalement additive.
Ainsi les groupes où la tolérance individuelle pour les
environnements suboptimaux est faible présenteront des niveaux
élevés de polymorphisme stati~ue constr~it sur des systèmes épis-
tatiques complexes. Une haute tolérance à des environnements non
optimaux sera accompagnée de systèmes génétiques ayant davantage
de variance gén~tique additive.
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B. Structure des populations à apomixie facultative
1° Possibilités d'apparition de l'apomixie facultative
Lorsque le mécanisme du développement de sacs embryonnaires
non réduits ne se manifeste que lorsque toutes les cellules issues
de la méiose femelle dégénèrent (remplacement), la première étape
nécessaire au développement de l'apomixie est la stérilité partielle
.... 1
de la méiose femelle chez une plante normalement allogame dotée .
d'allèles d'autoincompatibilité.
Cette stérilité peut être d'origine purement accidentelle
(par exemple à la suite d'une autotétraploïdie ou de tout autre
évènement cytologique important).
Si un allèle permettant le développement de sacs embryon-
naires non réduits apparait, il peut s'étendre à toute la popula-
tion, même sans avantage sélectif propre. Cependant, son implanta-
tion sera particulièrement avantageuse pour la population si la
préservation de combinaisons géniques complexes est une condition
nécessaire de l'avance évolutive ultérieure. L'expression "particu-
lièrement avantageuse" signifie que la population qui acquiert
cette propriété aura une valeur sélective externe supérieure lui
permettant de supplanter les autres populations de la même espèce
qui ne l'ont pas acquis.
Nous avons rencontré au cours de notre étude théorique
trois situations particulières où la préserv~tion des combinaisons
géniques complexes est un avantage incontestable :
a. si la population s'est maintenue très longtemps dans un en-
vironnement stable, l'évolution en régime allogame aura permis
l'exploitation a peu près complète de la variance génétique addi-
tive. Le progrès ultérieur ne peut provenir que la sélection des
combinaisons géniques particulières qui co~stitment l'essentiel de
la variance génotypique globale. Cette progression n'est possible
que s'il se dévelcppe un mécanisme qui permette la sélection de ces
combinaisons sanQ qu'elles soient brisées. Les mécanismes empêcheurs
-~-
de croms1ng-over sont sélectionnés dans ces populations. En
général ces mécanismes n8 concern~nt que certaines fractions chro-
mosomiques. L'apomixie par contre permet la maintien dcl toutes les
combinaisons favorables du génome ; elle permettra donc l'exploi-
tation la meilleure de la variance génotypi~ue de cette population
arrivée à un stade avancé de son évolution.
b. une populdtion habitant un milieu homogène dans l'espace
mais soumis a de grandes varidtions temporelles en faible autocor-
rélation devrdit acquérir une structure reproductive qui permette
le maintien d'un polymorphisme stable. Cette situation optimale
n'est réalisée qu'avec un système généti~ue permettant l'exploi~
tation d'une grande variance généti~ue due aux interactions épis-
tatiques. Là encore l'apomixie facultàtive permet le maintien dans
une fraction de chaquo descendance de complexes géniques indisso-
ciés. Cette situation peut avoir lieu lors d'alternances climati-
ques brutales où les plantes ne peuvent maintenir une pérénnité:
suffisante, des graines pouvant être prdduites en permanence.
c. Lorsque l'espèce est très répandue dans un milieu présentant
un gradient géogr@phique dans la fréquence des niches exploitabfes
par l'espèce, les populations optimales sont monomorphes et spécia-
lisées pour la niche la plus fréquente. Dans la zone intermédiaire,
passage d'un phénotype optifual à l'autre, tout système permettaht
l'isolement en deux races locales est avantageux. Ce point est un
lieu privilégié pour l'apparition d'un mécanisme apomictique qui
pourra ensuite se diffuser tout le long du gradient géographiqu~.
s
Ainsi, trois situations de yopulation sont apparuclS part~-
culièrement propices au développement dcl l'apomixie. Bien entendu
d'autres situations biologiques existent, tout particulièrement.
lorsqu'une hybridation interspécifique ou une allopolyploïdisation
favorable impose pour sa perpétuation la non-rupture des combi~
naisons géniques qui se sont crées.
Dans le cas de l'espèce Panicum maximum, probablement aQtoté-
traploide, la situation biologique est peut être llioins déterminante
que la situation de la populdtion dans un environnement convenable.
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Lorsque le système génique de l'apomixie facultative s'est
établi le t~ux d'échec de la méiose peut alors croitre régulièrement
(sans même dvoir en soi un avantagcl sélectif) sans attenter à la
val~ur reproductive de la population. La préservation des compl~xes
géni~ues peut ainsi se perf~ctionndr graduellement.
2 0 Structure des populations en apomixie facultative
a. Populations polymorphes
Nous avons montré qu'en r8gim~ d'apomixie facultative, au
voisinage des fré~uencGs de l'équilibre panmictique, la réponse
de la population à Id sélection est équivalente à celle d'une popu-
lation allogame normalement semuée. Nous nous intéresserons donc
plutôt aux caractéristiques nouvelles des popul~tions à apomixie
facultative, laissant de côté l'avantage habituel du polymorphisme
qui est justement de permettre une puissante réponse aux pressions
sélectives.
1. polymorphisme lié a plusieurs niches qui diffèrent spacia-
lement.
Cette situation a lieu lorsque deux phénotypes relativement
spécialisés occupent préférentiellewent la niche pour laquelle ils
sont le mieux adaptés. L'observation de la population montrera des
taches homogènes de divers phénotypes dominants, tâches dont l'~x­
tension peut être fdible. La pollinisdtion est possible de tous,
les phénotypes par tous. Ceci permet l'exploitation à peu près
complète du taux de sexualité et produira donc a chaque génération
de nouveaux typas intermédiaires entre les phénotypes dominants ;
intermédiaires qui constitueront un polymorphisme mineur transi-
toire.
2. polymorphisme "étatique"
Cette expression concerne la situation de polymorphisme dé-
crite, lors de l'analyse des conditions de milieu pour lesquell~s
le développement de l'apomixie est une solution optimum pour la"
population. Il s'agit du maintien de deux phénotypes dans un envi-
ronnement spacialement homogène mais non temporellement. L'obser-
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vation instantanée des populations ne mettra pas en évidence do
regroupement des phénotypes par sites privilégiés; oependant
l'analyse détaillée devrait montrer dos phénotypes dominants très
tranchés et une très faible importance de phénotypes intermédiaires.
En effet la situation est mdintenue grâce à l'Gxploitation de com-
plexes géniques et la plupart des descendances issu~s de croisem~nts
donneront des recombinaisons défavorables. Le polymorphisme inter-
médiaire sera donc très vivemont contresélectionné. On peut même
attendre dans cette situation unü dérive des heures d'anthèse empê-
chant les phénotypos de s'intercroiser. De même les précocités et
les réactions photopériodiques des phénotypes peuvent être très
différentes.
Ces deux situations de polymorphisme ont donc un rô18 évo-
lutif très différent. Le polymorphisme 1 permet l'explOitation des
caractéristiques avantageuses de l'apomixie et de la sexualité,
utilisant ainsi le mode da reproduction particulier qu'est l'apo~
mixie facultative dont les avantages évolutifs sont:
a. réponse large à la sélection grâce â la. libération de la
variabilité oachée par le taux de sexualité maintenue,
b. possibilité d'une nouvelle exploitation de variance géné-
tique additive si le milieu a changé,
c. acquisition de nouveaux pics adaptatifs grâce au taux d'a-
pomixie qui fac~lite les passages d'un pic à l'autre (effet analo-
gue à celui du linkage)
d. continuité sous l'action de pressions sélectives puisque
les variations accidentelles des fréquences des génotypes d'une :
génération à l'autre ne conduisent pas a des changements d'orien:
,
tation de la sélection aussi nets qu'en régime panmictique. C'es~
l'effet tampon dû ~ l'apomixie facultative.
Le polymorp~isme 2 s~mble pdr contre, non pas l'exploit~tion
d'un systèœ~ re~roductif harmonieux, mais un moment de la spéciation
c'est peut être un exemple intéress~t de spéciation sympatrique' pro-
gressive. Le polymorphisme évoluera in l'équilibre de la compéti-
tion d'espèces voisines.
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b. Populations colonisatrices
1. dissémination à moyenne distance
- Si la dissémination se fait par plusieurs colonisateurs,
îlots de populations partiellement isolés ou descendances de
graines intGrpollinisables, l'apomixi~ facultative peut se mainte-
nir et permettr~ aux nouvelles populations de ne pas être grave-
ment perturbées dans leur évolution p~r suita des limitations
d'effectif. Une population allogame panmictique pourrait ne pas
résister à l'effet "d'inbre~ding" du à la. réduction d'effectif.
- A partir d'une popul~tion p0lymorphe à apomixie faculta-
tive, la colonisation peut avoir li~u par graines isolées. Chaque
population issue d'une gaine unique se comportera en régime apomic-
tique absolu (le mécanisme d'autoincompatibilité empêchant l'auto-
fécondation). L'évolution aura lieu en séluctionnant à partir
d'accidents nouveaux (mut~tions ponctuelles ou accidents chromoso-
miques) le meilleur clonu dans chaque population.
Les diverses popula.tions isolées fondées par une seule
plante seront toutes monomorphes mdis très différentes les unes
des autres si la dissémination s'est f~ite à partir d'une popula~
tion polymorphe source de variabilité. Cette structure de dévelop-
pement de l'espèce peut s'avérer particulièrement efficace dans
une zone écologiquement très va.riée.
2. zones d'extension marginales
La dissémination s'est effectu~e par relais successifs
constitués par les diverses populations, étape de l'avance de
l'espèce à la conquête de nouveaux milieux. A ce stade de coloni-
sation l'apomixie sera absolue, chaque population constituant un
clone. Le long d'un gradient géographique l'espèce développera
des populations monomorphes dont le phénotype optimum variera
progressivement. Si le milieu colonisé est assez homogène, et son
gradient continu l'apomixie absolue ne sera nullement un handica~
puisque nous avons constaté que la vitesse d'évolution n'est pas
accélérée par la recombinaison lorsque les modifications sont
quantitatives et faibles.
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Dans cette situation on peut attendre une pérénité plus
grande des plantes individuelles et une plus grande homéostasie.
~vec une telle structure des phénotypes et dans un tel milieu il
serait même possible que si l'espèce était introduit~ sous une
forme sexuée, elle puisse acquérir sans désavantag~ l'apomixie.
Si elle est apomictique, dès l'introduction, elle se comportera
néanmoins en bon compétiteur sa vitesse d'évolution étant cons-
truite sur des petites variations polygéniquGs et des modifica-
tions des expressions des génotypes trdDsmises par multiplication
végétative.
c. Schéma général de différenciation de l'espèce apomictique
facultative.
On peut construire le schéma hypothétique suivant :
Dans des centr~s de différenciation initiaux des populations
polymorphes, disposant au mGme instant de plusieurs niches écolo-
giques exploitent toutes les propriétés de l'apomixie facultative.
Autour de ces populations de nombreux îlots variés subissent une
sélection très dctive. L'espèce jouit dans ces zones d'une effi-
cacité évol~tive maximum, elle réussit sympatriquement le processus
d'évolution à trois phases proposé par Wright:
1. sélection rapide à l'intérieur d'un deme, vers un pic
adaptatif, maximum local (ici le deme correspond à une population
apomictique voisine où la sélection clonale permet l'accroissement
maximum de la valeur adaptative à partir de la variance génotypi-
que totale).
2. dérive intradémique permettant la sélection vers un nouveau
pic adaptatif. Ici, le passagG vers un nouveau pic est facilité'
par l'apomixie facultative qui, par rapport à la panmixie, inter-
vient comme le ferait le linkage.
3. sélection interdémique. Les populations monomorphes, qui
ont sélectionné leur meilleur clone, s'éliminent très rapidement,
il y a compétition sans croisement.
-103-
Lorsqu'on s'éloigne de ces centres de différenciation l'es-
pèce ost présente sous forme de populations monomorphes où la se-
xualité ne conduit plus qu'a de rares descendances défectueuses
(par suite des ruptures dus complexes géniques). L'apomixie quasi-
absolue permet une différenciation précise et progressive des
populations le long des gradients de v~ridtlon du milieu naturelo
Cette structurù sera conservée si l'es~ece est introduite plus
ou moins artificiellement dans des aires très ~loignées de son
origine où elle a spontanément une bonne pérennité.
Au lieu d'apparition de l'apomixie, si celle-ci a été
particulièrement favorisée par la nécessité d~ conserver des com-
plexes géniques, des populations polymorphes 2 peuvent être obser-
vées mais leur rôle de propagation de l'espèce est limitéo Elles
constituent des moments d'une spéciation sympatriqueo
Enfin, et probablement de façon tout à fait exceptionnelle,
des populdtions où l'allèle responsable du développement de saC$
embryonnaires non réduits n'est pas fixé peuvent présenter des
types encore entièrement sexués. Une telle situation pourrait
avoir lieu dans une zone où le milieu varie rapidement et soumet
l'espèce à une contre sélection constante. La coexistence de types
sexués et apomictiques pourrait également être due, nous l'avons
vu, au contrôle d'un des modes de reproduction par l'hétérozygote 0
,
La figure ci-contre résume l'essentiel de la structure de
différenciation d'une espèce à apomixie facultative.
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Chapitre V - Conclusions - Les populations de l'espèce Panicum
maximum~
Les prospections de l'espèce Panicum maximum ont été appro-
fondies dans deux régions où l'espèce abonde: en Côte dtIvoire
et en Afrique de ltEst.
En Côte d'Ivoire les populations naturelles sont monomor-
phes et presque toutes de même phénotype qualitatif. Elles sont
cependant bi~n différenciées quantitativement et de façon précise
le long des gradients géographi~ues naturels.
Les descendances par gr~ines sont apomicti~ues à 98 ~ bien
que le taux de sacs embryonnaires réduits soit d'environ 20 %.
La réduction de 20 %à 2 % de descendances sexuées est due soit
à un mécanisme d'autoincompatibilité soit à une létalité au stade
jeune due à un puissant "effet d' inbreeding". ~'n effet les popu-
lations constituent vraisemblablement des différenciations quan-
titatives dtun même clone, le fond génétique étant le mêoe. Tout~
allopollinisation à ltintérieur dtune population ou entre des
populations si peu éloignées génétiquement est très proche dtune
autopollinisation. Si l'espèce est strictement autoincompatible
les 2 %de phénotypes nouveaux sont dus à des accidents au cours.
des. mitoses ; si ltespèce ne développe pas un mécanisme dtauto-
incompatibilité strict, les 2 %constituent les rescapés de la
descendance sexuée en majorité létale ou sublétale. Dans les deux
situations les 2 %de descendants nouveaux sont en général défec-
tueux, déséquilibrés. Si ltautoincompatibilité n'est pas stricte
on peut cependant trouver parmi les 2 %une fraction de phénotypes
nouveaux dus a des accidents de la répartition des chromosomes
au cours des mitoses.
La structure de l'espèce en Côte dtIvoire correspond assez
fidèlement au schéma de dissémination à longue distance dans un
milieu neuf; la pérennité des plantes permet la différenciation
continue le long des gradients géographiques.
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En Afri~ue de l'~st les pr~mières données de la prospection
montrent un polymorphisme considérable pour l'ensemble de l'aire
étudiée. Certdines zones de répartition submarginales montrent
une différencidtion progressive par cline continu de populations
monomorphes. Deux populations polymorphes importantes ont été
repérées dans des zones assez privilégiées pour les conditions de
variabilité du milieu.
Une de ces populùtions (Meru-~mbu) présente un polymor-
phisme associé à l'occupation de niches différentes. Les deux
niches, zone dégagée et zone d'ombre au pied des arbres, corr~s­
pondent à des phénotypes distincts dont les caractéristi~ues
différentielles se sont bien conservées sous d'autres conditions
de milieu (à partir des multiplicdtions végétatives). D'autres
phénotypes plus ou moins intermédiaires ont été également récoltés.
L'étude des sacs embryonnairtis (données de COMBES, non publiées)
ne montre pas une proportion de sacs réduits supérieure à 25 %
ce taux pouvant sur certains phénotypes être bien inférieur.
Autour de cette population polymorphe, et séparées de celle-ci
par des zones où l'espèce est absente, on rencontre des populations
monomorphes variées, nombreuses.
Cette situation peut faire penser à la description des
popul~tions polymorphes 1 en régime d'apomixie facultative.
Une deuxième population polymorphe (TENGERU) ne manifestait
pas de façon évidente de niches écologi~ues distinctes et les di-
vers phénotypes étaient assez mélangés. Là encore le taux de saos
réduits reste bien inférieur à 25 % ; les phénotypes, après intro-
duction en Côte d'Ivoire, montrent des écarts de précocité impor-
tants. La diversité des populations monomorphes environnantes êst
;
moins mar~uée Cette situation pourrait être analogue aux struc-(
tures de populations polymorphes 2. Elle peut correspondre égale-
ment à une dégénérescence d'une population polymorphe 1 dont le
mécanisme d'autoentretien se dégraderait progressivement.
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Les zones marginales ont montré des structures de popula-
tion semblable à celles de Côte d'Ivoire.
Enfin, autre trait marquant des données de la prospection
en Afrique de l'Est, une population diploide a été prospectée.
L'étude des sacs embryonnaires de ce diploïde (COMBES, données
non publiées) les montre tous réduits. Cette population unique et
de faible extension a été répérée dans une zone de faible varia-
bilité interpopulation. Il semble donc peu probable qu'il s'agis~e
d'un parent diploïde relique de l'espèce, antérieure à son auto-
tétraploïdisation.
Il s'agit vraisemblablement d'une polyhaploïdisation (ré-
duction de tetraploïde à diploïde). L'existence de sacs embryon-
naires uni~uement réduits serait due à la disparition de l'allèle
apomictique si le mécanisme est un mécanisme de compétition, oU à
la simple disparition des causes de stérilité méiotique (régula~
rité diploïde de la méiose) s'il s'agit d'un mécanisme de rem-
placement. Dans le premier cas la tétraploïdisation de ce diploïde
pourrait conserver la sexualité, dans le second cas l'allèle apo~
mictique se remettrait à fonctionner dès l'apparition de la sté-
rilité méiotique. Bien entendu ce schéma correspond aux modèles.
d'apomixie étudiés dans le ch~itre II et ne tient plus dans les;
cas où l'apomixie serait déterminée par des systèmes géniques
en interaction.
L'autofécondation du parent diploïde pose un problème par-
ticulièrement délicat. Si la populdtion diploïde se propage par
multiplication végétative uniquement cette question est mineure.
S'il y a dispersion et multiplication par graines c'est que l'auto-
fécondation est devenue possible soit par disparition du système
d'autoincompatibilité soit par disparition des causes de l'talité
dues à l'inbreeding.
La difficulté se situe au niveau de l'autofécondation ini~
tiale, une fois les premières disjonctions créées la population
peut fonctionner en régime allogame. La population diploïde devrait
alors conserver une structure polymorphe au moins transitoire.
\
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La seule chose qui puisse être actuellement dite est que ce poly-
morphisme n'ét~it pas évident au moment de la prospection.
Les analyses théoriques du mécanisme de reproduction apo-
mictique sont destinées a la construction d'hypothèses que l'on
puisse éprouver expérimentalement. Elles fournissent ici un cer-
tain nombre d'orientations de recherches.
· la mise en évidence d'intercompatibilité des phénotypes
de la population polymorphe 1 (MERU-EMBU) au moins,constituera
un test essentiel de l'interprétation des populations polymorphes.
Il permettra, l'exploit~tion plus étendu~ du taux de sacs embryon-
naires réduits par pollinisation libre ou contrôlée.
• on analysera les mécanismes d'autocompatibilité par auto-
féconddtion du diploïde et les phénotypes des populations poly-
morphes.
• l'étude du comportement du parent diploïde après tétraplo~­
disation et ses relations avec les phénotypes des populations
voisines fournira des arguments importants relatifs au déterminisme
du développement de sacs embryonnaires non réduits.
• l'apparition de diploïdes à partir des embryons doubles
de graines issues de parents tétraploïdes permettrait d'éprouver
l'hypothèse de la création de la population diploïde par polyha~
ploidisation et d'étudier le processus de régularisation de la
méiose et de sexualisation.
L'étude de l'apomixie facultative du point de vue de la
génétique des populations montre que ce mode de reproduction,
associé avec une certaine autostérilité, allie "l'aptitude à
s'échapper de la stérilité ll à la possibilité de production de
génotypes nouveaux qui sont rapidement extraits du poule génique.
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Un seul aspect des sources de variabilité a été étudié,
celui qui a lieu sans modification des nombres chromosomi~ues.
Tous les niveaux de ploïdie semblent réalisables
(2 x = 16,3 x= 24, 4x = 32, 5x = 40, 6x = 4~ et des nombres chro-
mosomiques supérieurs ont été observés) et constituent une source
de variabilité et d'échange non négligeables du matériel généti-
que. L'enrichissement par la conservation des croisements interspé-
cifiques occasionnels est peut être encore le facteur de variation
le plus important.
Ce mode de reproduction confère ainsi au groupe qui l'ac-
quiertune très grande plasticité qui lui permet d'avoir une aire
de répartition extrèmement étendue.
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